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Augalo vandens apykaita apima jo įsiurbimą, judėjimą ir eikvojimą. 
Apykaita yra neatsiejama nuo vandens kiekio aplinkoje (atmosferoje, 
dirvožemyje), augalo gebos jį pasisavinti. Tam turi įtakos santykinis oro 
drėgnis, dirvožemio granuliometrinė ir cheminė sudėtis, biotinių ir antro-
pogeninių veiksnių poveikis.
Studijų knyga skirta Agronomijos programos pirmosios studijų pakopos 
studentams, studijuojantiems Augalų fiziologijos dalyką. Ji tiks pirmosios 
studijų pakopos Miškininkystės, Taikomosios ekologijos, Atsinaujinančių 
energijos išteklių programų studentams, studijuojantiems Augalų biologi-
jos dalyką, bei Maisto žaliavų kokybė ir sauga programos studentams, stu-
dijuojantiems Augalų fiziologijos dalyką, biologijos žinioms pagilinti. Knyga 
padės suvokti augaluose, jų ląstelėse vykstančius procesus ir įgytas žinias 
taikyti tolesnėse studijose. Studijų knygoje teksto išskirtis leis geriau suvokti 
pateiktą medžiagą, atskirti reikšmingesnes detales nuo mažiau esmingų.
Studijų knygoje pateiktos būtinos vandens fizikinių cheminių savy-
bių žinios leis įvertinti vandens, sudarančio pagrindinę, priklausomai 
nuo augavietės ir paties augalo išsivystymo tarpsnio, jo organizmo dalį, 
reikšmę, užtikrinant ląstelių, audinių bei viso organizmo homeostazę.
Vandens apykaita – tai ir jo dėka vykstanti medžiagų pernaša, judėjimas 
ląstelės viduje, iš ląstelės į ląstelę ir apykaitos audiniais, t. y. ląstelinė, arti-
moji ir tolimoji pernašos. Dėl šių procesų augaluose gali vykti kiti svarbūs 
metabolitiniai, anglies, kartu ir paties vandens transformacijos procesai. 
Studijų knygoje pateikiamos ir trumpos citologijos bei histologijos 
žinios leis lengviau suvokti vandens judėjimo ir jo atliekamų funkcijų fizio-
logiją. Kitų fiziologinių procesų ryšys su vandens apykaita, vandens reikšmė 
sėklų sudygimui ir augalų hormonų pernašai leis įvertinti augalo visumos 
adaptacines savybes bei savireguliacijos gebą kintančio klimato sąlygomis.
Esu dėkinga recenzentams už nurodytas pastabas ir konstruktyvius 
pasiūlymus, kurie, tikėtina, pagerins studijų knygos kokybę ir padės len-
gviau suvokti pateiktą medžiagą. 
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1. vAnduo, Molekulės stRuktūRA, RyšiAi iR 
pAsiskiRstyMAs ląstelėje
1.1. vAndens Molekulė iR jos veiklą leMiAntys 
cheMiniAi RyšiAi
Visi gyvi organizmai yra sudaryti iš molekulių. Pagrindinius ląstelės 
komponentus galima suskirstyti į dvi grupes, tai:
vanduo (H•	 2O) – medžiagų tirpiklis ir dalyvauja jų apykaitoje, dau-
gelio audinių dalis;
biomolekulės, sudarytos iš anglies (cheminis simbolis C) junginių, •	
kurių sudėtyje yra vandenilio (H), deguonies (O), dažnai azoto 
(N), sieros (S) arba fosforo (P). Rečiau molekulėse galima aptikti 
kitų elementų, pvz., chloro (Cl).
Organizmuose svarbiausi junginiai yra aminorūgštys, nukleotidai, 
lipidai ir sacharidai, kurie gali būti monomerų arba oligomerų (polimerų) 
pavidalo. Iš augalams svarbių  biopolimerų galima paminėti polisachari-
dus, proteinus, nukleorūgštis, ligniną. Ligninas – specifinis mišrus poli-
meras, neapibrėžtos cheminės sudėties, mažiau atsparus nei celiuliozė, 
stuomeninių augalų junginys, kurio negamina dumbliai, grybai, gyvūnai 
ir prokariotai. Kiti augalų specifiniai biojunginiai yra kutinas, suberinas, 
politerpenai.
Priklausomai nuo ekologinių sąlygų vanduo augalų ląstelėse sudaro 
didžiąją (iki 90 %) jų svorio dalį.
1.2. vAndens Molekulės kovAlentiniAi iR 
vAndeniliniAi RyšiAi
Vandens molekulė egzistuoja dėl kovalentinių ryšių. Susidarant kova-
lentiniam ryšiui, atomų valentinių elektronų orbitalės susikloja, susifor-
muoja būdinga abiems atomams nauja molekulinė orbitalė (1 pav.). 
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1 pav. kovalentinio ryšio suformuota h2o molekulė (dešinėje): du vandenilio 
atomai dalijasi dviem elektronais 
(https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Covalent_bond_hydrogen.svg#/media/File:Covalent_
bond_hydrogen.svg)
Kovalentinio ryšio energija yra didelė. Šio ryšio ilgis (atstumas tarp 
atomų branduolių centrų) priklauso nuo atomų prigimties, ryšio tipo ir 
pakaitų. Kuo didesnis atomų elektrinio neigiamumo skirtumas, tuo trum-
pesnis ryšys. Ryšio ilgis (nm) tarp O-H yra 0,096 nm (energijos kiekis yra 
364 kJ mol-1), o tarp C-C yra 0,154 nm (energijos kiekis 348 kJ mol-1 ) arba 
C-O – 0,143 nm (energijos kiekis 360 kJ mol-1 ).
Elektrinis neigiamumas – tai atomo ar grupės gebėjimas poliarizuoti 
kovalentinį ryšį.
nm – tai nanometrai, 1 nm =10-9 m, 1µm = 1000 nm
Kuo molekulė didesnė, tuo dėl gebėjimo suktis ar svyruoti ji įgauna 
daugiau skirtingų geometrinių formų. Vandens molekulėje, kuriai būdin-
gas kovalentinis polinis ryšys (ryšio elektronų debesis pasislinkęs į elek-
triškai neigiamesnio atomo pusę), deguonies atomas turi du pakaitus 
(vandenilius) ir dvi laisvas elektronų poras. Pakaitų buvimas turi įtakos 
ryšio ilgiui, o esamų pakaitų tarpusavio stūma deformuoja struktūrą. Van-
dens molekulėje kampas tarp O-H ryšių yra 104,45 °, nors erdvinė struk-
tūra turėtų būti tetraedras, kampai tarp ryšių – 109,5 °, arba 0,9584 nm 
(2 pav.).
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2 pav. vandens molekulės struktūra 
(https://en.wikibooks.org/wiki/Structural_Biochemistry/Water#/media/File:Water_molecule_
dimensions.svg)
Vandeniliniai ryšiai egzistuoja tarp vandens molekulių. Kiekviena 
vandens molekulė gali sudaryti iki keturių vandenilinių ryšių. Vandeni-
linis ryšys susidaro tarp kovalentiniu ryšiu prijungto vandenilio ir kito 
atomo, turinčio laisvą elektronų porą. Vandens struktūros susidarymas 
priklauso nuo temperatūros (vandeniliniais ryšiais nesusietų molekulių 
garuose, arba taisyklingų šešiakampių pagrindu snaigių struktūros) arba 
jos trukmės (3 pav.). 
  Vandens ledo fazė Vandens skysčio fazė Vandens garų fazė
3 pav. skirtingų fazių vandens molekulių vandeniliniai ryšiai
(http://scienceline.ucsb.edu/getkey.php?key=4169)
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Trumpalaikės jungtys yra apibūdinamas kaip virpantys klasteriai, 
sudaryti iš vandeniliniais ryšiais susijungusių molekulių, plaukiojančių 
daugiau ar mažiau „laisvame“ vandenyje (4 pav.). 
Vandens molekulės jungiasi tarpusavyje, su gretimomis molekulėmis. 
Paprasčiausias jungties pavyzdys – vandens dimero klasteris (H2O)2
4 pav. vandens virpantys klasteriai (modelis)
(https://pymol.org/2/)
Manoma, kad klasteriai dėl atsitiktinių šiluminių pokyčių nenutrūks-
tamai susidarydami ir vėl išsiskirstydami skysčio mikroploteliuose egzis-
tuoja tekančiame skystyje. 
Vandens molekulė gali sudaryti vandenilinius ryšius su įvairiomis 
neorganinėmis molekulėmis, ir šiame procese jos atlieka  vandenilinio 
ryšio donoro  ir akceptoriaus vaidmenį. Vandenilinio ryšio donoras van-
dens molekulėje yra deguonis (–O–H–), turintis gana didelį elektrinį nei-
giamą krūvį (5 pav.).
Vandeniliniai ryšiai tarp vandens molekulių ir biopolimerų funkcinių 
grupių turi esminę reikšmę formuojant baltymų ir nukleorūgščių erdvinę 
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struktūrą. Jei molekulė yra ištirpusi vandenyje, vandeniliniai ryšiai gali 
susidaryti  ir  tarp tirpinio molekulių, ir  tarp vandens molekulių.
5 pav. vandeniliniai ryšiai tarp vandens molekulių
(https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/f/f9/3D_model_hydrogen_bonds_in_water.
jpg)
1.3. vAndens fizikinės iR cheMinės sAvybės iR 
pAsiskiRstyMAs ląstelėse
Vandeniui būdinga didelė šiluminė varža, todėl sugeriant šilumą ar ją 
prarandant augalo audiniuose temperatūra svyruoja palyginti nedaug. Tai 
leidžia organizmui adaptuotis prie aplinkos temperatūros pokyčių.
Vanduo, esantis ląstelėje, gali būti: skystos fazės, hidratuotas, hidrofobiškai 
stabilizuotas (esantis daugiausiai membranose)
Vanduo, kaip puikus tirpiklis, apgaubia anijonus ir katijonus hidra-
tacine plėvele, ribodamas jų tarpusavio sąveiką. Teigiamai įelektrinti 
jonai traukia neigiamai įelektrintą vandens molekulės deguonį. Neigiamo 
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krūvio jonai pritraukia teigiamai įelektrintus vandens vandenilio atomus. 
Dėl šios sąveikos pakinta paties vandens molekulės struktūra. Juo didesni 
jonai sąveikauja su vandens molekule, tuo šie nuokrypiai taip pat yra 
didesni.
Ląstelės laisvasis vanduo yra išlaikęs visas arba beveik visas jam 
būdingas savybes, geba lengvai sruventi ląstelėje, tarpuląsčiais, vandens 
indais, dalyvauti biocheminėse reakcijose, yra išgarinamas, esant neigia-
mai temperatūrai gali užšalti.
Surišto ląstelės vandens fizikinės savybės yra pakitusios. Jis gali 
hidratuoti koloidines daleles, pirmiausia baltymus. Tai koloidiškai suriš-
tas vanduo. Sąveikaujantis su ištirpusiomis jame medžiagomis (minera-
linėmis druskomis, sacharidais, organinėmis rūgštimis ir kt.) vadinamas 
osmosiškai surištu vandeniu. 
Surištasis vanduo fiziologiškai neužšąla iki –10 °C temperatūros.
Vandens kiekis skirtinguose augalo audiniuose skiriasi. Gležnuose 
salotos lapuose vanduo sudaro 93–95 %, standžiuose kukurūzų lapuose – 
75–77 %, saulėgrąžos lapuose – 80–83 %, stiebuose – 87–89, o šaknyse – 
73–75 %.
Augalo lapų tarpuląsčiuose vanduo yra garų pavidalo, nes lapai 
garina vandenį. Ląstelės sienelėje, vakuolėse, citoplazmoje vanduo yra 
skysto pavidalo. Vakuolėse yra sukauptas didžiausias vandens kiekis – 
98 %, citoplazmoje gali būti sukaupta iki 95 % vandens, sienelėse – nuo 
30 iki 50 %.
Ląstelės •	 vakuolės sultyse yra osmosiškai surišto (mažamolekuliniais 
junginiais) ir laisvo vandens. 
Ląstelės •	 sienelėje vyrauja su stambiamolekuliniais junginiais (celiu-
liozė, hemiceliuliozė, pektininės medžiagos) koloidiškai surištas 
vanduo. 
Citoplazmoje•	  vanduo gali būti laisvas, koloidiškai ir osmosiškai 
surištas
Vanduo, esantis iki 1 nm atstumu nuo baltymo molekulės, dėl 
tvirtų jungčių neturi taisyklingos heksagoninės struktūros. Tai būdinga 
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koloidiškai surištam vandeniui. Citoplazmoje dėl joje esančio tam tikro 
jonų kiekio dalis vandens yra osmosiškai surištas. 
Fiziologinių procesų intensyvumas, tarp jų augimas ir jo tempai, pri-
klauso nuo vandens, pirmiausia laisvojo, kiekio augale.
1.4. tiRpAlo ph veRtė iR jos dydis AugAlų ląstelėje
Vanduo disocijuojasi į jonus:
2H2O ↔H3O
+ + OH–
Kai temperatūra yra pastovi (t – 25 °C), vandens ir praskiestų van-
deninių tirpalų vandenilio ir hidroksilo jonų koncentracijų sandauga yra 
pastovus dydis, vadinamas jonų koncentracijos sandauga:
K = [H+] · [OH–])/([H2O]) = 1,8 · 1016 mol l–1.  (1.1)
Vandens koncentracija (55,5 mol l-1 esant 25°C) praktiškai nekinta, 
todėl
K = [H+] · [OH–] = 10-14mol l-1 .    (1.2)
Kai abiejų jonų koncentracijos tirpale yra vienodos, tirpalas yra 
neutralus:
pH = pOH    ir     pH++ pOH– = 14. (1.3)
Dažniausiai tirpalo rūgštingumą (arba šarmingumą) galima apibūdinti 
atsižvelgiant į vandenilio jonų koncentraciją, kuri vadinama vandenilio 
rodikliu ir žymima simboliu pH. Jis lygus vandenilio jonų koncentracijos 
neigiamo ženklo dešimtainiam logaritmui:
pH = – lg [H +].   (1.4)
14
Augalo vandens apykaitos fiziologija
Rūgščiojo tirpalo pH < 7, arba [H+] > [OH–], neutraliojo pH = 7, arba 
[H+]  = [OH–], šarminio pH  > 7, arba [H+] < [OH–] (6 pav.). 
6 pav. ph verčių skalė
(https://bettina-ehrling.com/wp-content/uploads/2013/07/PH-Wert.pdf)
Augalų ląstelių skirtinguose skyriuose (kompartmentuose) pH vertės 
skiriasi (1 lentelė). Tai susiję su vandens ir jame ištirpusių medžiagų judė-
jimu, nes vanduo cirkuliuoja iš didesnės koncentracijos į mažesnę.
Ląstelės skyriai, arba kompartmentai, – tai jos organoidų 
membranomis apribota citoplazmos erdvė
1 lentelė. vandens ph vertė augalų ląstelėse (pagal jakušiną ir bachtenko, 
2005)
ląstelės skyriai, arba kompartmentai tipinės ph vertės
Citoplazmos turinys 7,0–7,5
Vakuolės turinys 2,5–5,0




1. Vanduo, molekulės struktūra, ryšiai ir pasiskirstymas ląstelėje
klausimai
Kokie biopolimerai yra svarbūs augalams?1. 
Kokia yra vandens molekulės kovalentinio ryšio specifika?2. 
Kas yra virpantys klasteriai? Kaip jie susidaro?3. 
Kas vandens molekulėje yra vandenilinio ryšio donoras?4. 
Kokio pavidalo vandens  yra skirtingose ląstelės dalyse?5. 
Kas yra ląstelės kompartmentai? 6. 
Kokios yra skirtingų ląstelės dalių pH vertės?7. 
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2. vAndens pAtekiMo Į ląstelę 
teRModinAMinis AiškiniMAs
Gamtoje kiekvieno proceso vyksmui reikalinga varomoji jėga – ener-
gija. Pirmasis termodinamikos dėsnis nusako energijos tvarumo ir jos 
transformavimo principą: energija nesukuriama ir nežūsta. Termodina-
minė sistema – tai materijos egzistavimo sritis, kurioje vyksta energijos 
virsmai. Visi gyvi organizmai yra atviros sistemos, kurios su aplinka kei-
čiasi energija, medžiagomis, informacija, tačiau čia gali egzistuoti sąlygos, 
būdingos ir uždarai sistemai. 
Augale vykstantys biologiniai ir energetiniai procesai kartu su aplin-
kos energetiniais šaltiniais sudaro augalo energijų apykaitos sistemą.
Tiriant energijos virsmus biologinėse sistemose, jos būsenai apibūdinti 
ir energetinių virsmų krypčiai nusakyti vartojama entropijos (S) sąvoka.
Entropija (S) – sistemos būsenos parametras, apibūdinantis 
termodinaminio proceso vyksmo galimybę, jo kryptis ir ribas
Sistemos vidinė energija lygi laisvosios ir surištosios energijos sumai. 
Laisvoji energija nusako sistemos atliktą darbą, matuojamą maksimaliu 
darbu, kurį atlieka sistema, pereidama iš vienos būsenos į kitą. Surištoji 
energija darbo neatlieka, išsisklaido šilumos pavidalu. Sistema, atlikdama 
darbą, netenka dalies laisvosios energijos.
Helmholco laisvosios energijos pokytis (Δ F ) rodo proceso kryptį:
Δ F < 0•	  – sistemoje vyksta savaiminis procesas, kurio metu atlie-
kamas naudingas darbas;
Δ F = 0•	  – sistema yra termodinaminėje pusiausvyroje ir negali 
atlikti darbo;
Δ F > 0 •	 – sistemoje naudojama pašalinė energija, todėl sistemoje 
didėja laisvoji energija.
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2. Vandens patekimo į ląstelę termodinaminis aiškinimas
Skaičiuojant biologinės sistemos laisvąją energiją, standartizuo-
jamos jos matavimo sąlygos: 
T = 298 °K (absoliutinė temperatūra Kelvinais), p = 105 Pa (slėgis pas-
kaliais), pH = 7 (tirpalo neutralus).
Sistemos vidinė ir išorinė energijos kartu sudaro pilnutinę ener-
giją – entalpiją (∆H). 
Entalpija vadinama termodinaminiu potencialu, arba Gibso  
laisvąja energija
Entalpija – tai vidinė energija, įvertinanti biologinės (atviros) siste-
mos tūrio pokyčius. Jos pokytis yra tiesiog proporcingas reaguojančios 
sistemos medžiagų kiekiui. Entalpijos kitimas priklauso visai sistemai – 
gyvajam organizmui ir aplinkai, su kuria jis susijęs. 
Biologinės sistemos stacionari būsena pasižymi:
pastoviu medžiagų srautu į sistemą ir iš jos;•	
pastoviu energijos sunaudojimu;•	
termodinaminių parametrų pastovumu. •	




Jei, pereinant iš vienos sistemos būsenos į kitą, kinta tik medžiagos 
masė (keičiasi koncentracija), tada laisvosios energijos pokytis lygus che-
miniam darbui:
ΔG1 =  Δ n1 µ 0i,  (2.1)
čia ∆G – tai Gibso laisvoji energija;
 ∆ n1  – tai 1-ojo cheminio junginio masės pokytis moliais;
 µ 0i – i-tojo junginio vadinamasis cheminis potencialas.
18
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Jei nagrinėjamo tirpalo c1 koncentracija yra žinoma, junginio chemi-
nis potencialas 
µ1= µ 01 + RT ln c1,  (2.2)
čia    R – universalioji dujų konstanta (8,3144598(48) J⋅mol−1⋅K−1 , arba 0,082);
T – absoliutinė temperatūra.
Skaičiavimuose vietoje koncentracijos naudojamas cheminis 
aktyvumas, kuris parodo junginio efektyvią koncentraciją. 
Jei junginys yra grynas, tai c1 = 1. 
Gryno junginio cheminis potencialas lygus standartiniam cheminiam 
potencialui, t. y. µ1= µ0i
Daugelį biologinių procesų sąlygoja minėtos pagrindinės energi-
jos rūšys kartu.
Cheminis potencialas – tai potencinės energijos forma, kuri gali būti 
sugeriama arba išskiriama cheminės reakcijos ar/ir fazės keitimo metu. Ją 
medžiaga panaudoja reakcijoms arba judėjimui atlikti. 
Difuzijos greitį veikia temperatūra, medžiagos kilmė (ar disocijuojasi 
į jonus), koncentracijos dydis. Juo didesnė medžiagos koncentracija, tuo 
didesnis jos aktyvumas ir cheminis potencialas. Difuzinis judėjimas visada 
vyksta iš didesnio mažesnio potencialo kryptimi.
Didžiausias cheminis potencialas yra gryno vandens ir lygus 1. 
Vandenyje tirpstant medžiagoms ir atsirandant ryšiams su vandens 
molekulėmis, t. y. mažėjant jo aktyvumui, mažėja jo laisvoji energija ir che-
minis potencialas. Difunduojančių per membraną (osmoso proceso metu) 
medžiagų judėjimas sulėtėja arba visiškai sustoja. Todėl osmosas yra van-
dens cheminio potencialo skirtumas tarp skirtingų membranos pusių. 
Vienas iš vandens aktyvumui įtakos turinčių veiksnių yra osmosinis 
potencialas Ψп (Ψ – simbolis, žymimas graikų raide psi). Jis parodo, 
kaip sumažėja vandens aktyvumas, jį papildžius tirpiniu. 
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Osmosinis potencialas yra tirpalo, kuriame vanduo sąveikauja su jame 
esančiomis tirpinio dalelėmis, energijos, ją lyginant su gryno vandens 
energija, išraiška
Osmosinis potencialas yra lygus tirpalo ir gryno vandens potencialų 
skirtumui ir visada neigiamas. Jis parodo, kaip sumažėja tirpalo užšalimo 
arba padidėja užvirimo temperatūra. Visi šie rodikliai priklauso nuo moli-
nės koncentracijos. 
Cheminio potencialo, arba vandens aktyvumo, sumažėjimas yra pro-
porcingas dalelių kiekiui, todėl tirpstant disocijuojančioms dalelėms, 
absoliuti osmosinio potencialo reikšmė yra didesnė. Kad būtų lengviau 
apskaičiuoti, įvestas izotoninis koeficientas. Beje, osmosinis potencialas 
egzistuoja tik šioje sistemoje: 
tirpalas – pusiau laidi membrana – tirpiklis.
Ląstelės pektino celiuliozės sienelė yra pralaidi vandeniui ir ištirpu-
sioms medžiagoms, bet plazmolema ir tonoplastas yra selektyviai lai-
dūs, lengvai praleidžia vandenį ir mažiau – tirpalo tirpinio daleles. Šias 
savybes parodo plazmolizės ir turgoro procesai.
Plazmolema – tai išorinė protoplasto plazminė membrana.
Tonoplastas – vakuolę gaubianti plazminė membrana.
Plazmolizė – procesas, kurio metu ląstelė dėl koncentracijų skirtumo 
viduje ir aplinkoje praranda vandenį, ir citoplazma su joje esančiais 
organoidais traukiasi nuo sienelės.
Turgoras – tai ląstelės sienelės įtempimas
Kai aplinkoje yra didesnis tirpinio kiekis, palyginti su ląstelėmis, cito-
plazma atsitraukia nuo sienelės (7 pav.). Įvykus plazmolizei, išryškėja ląs-
telėje esanti vakuolė, ypač jei joje yra ištirpusių antocianų.
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← Vakuolė
7 pav. plazmolizuotos augalų ląstelės: vakuolėse ištirpę antocianai 
(http://filmi-onlain.info/jpgppng-plasmolysis.shtml)
Antocianai (gr. anthos – žiedas, kyanos – tamsiai mėlynas) – glikozidų 
prigimties ląstelės sulčių pigmentai, kurie rūgščioje terpėje (pH <7) yra 
raudoni, neutralioje terpėje (pH ~7) – violetiniai, o šarminėje  
(pH >7) – mėlyni
Ląstelę patalpinus į gryną vandenį arba mažos (mažesnės nei citoplaz-
mos turinio) koncentracijos tirpalą, vanduo juda į ląstelę, kurioje, dau-
gėjant vandens, vakuolės tūris didėja, ląstelės sultys spaudžia citoplazmą 
prie sienelės. Dėl viduląstelinio spaudimo ląstelės sienelė išsitempia, ir 
ląstelė pereina į būseną, kuri vadinama turgorizuota.
Ląstelės geba plazmolizuotis parodo jos gyvybingumą ir membranų 
išlikusias pusiau laidžias savybes. Pagal plazmolizės greitį ir formas galima 
spręsti apie citoplazmos klampumą. 
Plazmolizė leidžia nustatyti osmosinio potencialo dydį ląstelėje. Šis 
metodas pagrįstas izoosmotinio, arba izotoninio, tirpalo parinkimu, kai 
osmosinis tirpalo potencialas susilygina su ląstelės osmosiniu potencialu. 
Tirpalo, kuriame prasideda plazmolizė (pavienės ląstelės įgijusios pra-
dinės plazmolizės formą arba pradinę plazmolizuoto protoplasto 
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kontūrų formą), osmosinis potencialas praktiškai susilygina su ląstelės 
osmosiniu potencialu. Žinant išorinio (aplinkos) tirpalo molinę koncen-
traciją (moliais), galima apskaičiuoti jo osmosinį potencialą, kuris lygus 
ląstelės Ψп. 
Ψп dydžio nustatymas yra svarbus ekologiniu aspektu, nes parodo 
augalų gebą siurbti dirvožemio vandenį nepriklausomai nuo džiovinančio 
atmosferos poveikio. Ψп svyruoja nuo -0,5 iki -20 MPa. Vandens augalų 
osmosinis potencialas yra apie -0,1 MPa, o Atriplex confertifolia – halofito 
(druskožemių augalas) osmosinis potencialas – net iki -20 MPa. Šio augalo 
1 litre sulčių yra 67,33 g chloridų. Daugelio augalų osmosinis potencialas 
svyruoja nuo -0,5 iki -3,0 MPa. Smulkių ląstelių, palyginti su stambiomis, 
neigiamo osmosinio potencialo reikšmė yra didesnė. Stiebo audiniuose nei-
giamas Ψп  didėja nuo periferinių ląstelių kamieno centro link ir nuo stiebo 
apačios viršūnės link. Šaknyse, atvirkščiai, potencialas mažėja link viršū-
nės (arba šaknies augimo kūgelio). Stiebo ir šaknų apytakos audiniuose 
osmosinis potencialas yra labai mažas, vos -0,1 – -0,15 MPa. Lapuose šio 
potencialo dydis svyruoja nuo -1,0 iki -1,8 MPa. Ψп skiriasi priklausomai 
ir nuo gyvenimo formų: medžiuose jo neigiama reikšmė didesnė, palygi-
ninti su krūmais, o šių labiau neigiamas nei žolinių augalų.
Ekologinių grupių augalų osmosinis potencialas taip pat skiriasi: 
didžiausia neigiama reikšmė (didžiausias tirpinio kiekis) halofitų, arba 
druskožemio augalų. Stepių augalų jo neigiama reikšmė didesnė nei pievų 
augalų. Gerokai mažesnis Ψп yra pelkių augalų, o pats mažiausias – gėlo 
vandens augalų (8 pav.). Šviesamėgių (fotofilų) augalų Ψп reikšmė didesnė 
nei ūksmamėgių (fotofobų) augalų.
Osmosinio potencialo dydžiui įtakos turi ląstelės sultyse esančios 
medžiagos (organinės rūgštys, druskos, aminorūgštys, sacharidai). Auga-
lai iš dalies gali reguliuoti osmosinį potencialą. Skaidant sudėtingus orga-
ninius junginius į smulkesnius, ląstelėje didėja sulčių koncentracija. Dėl to 
ląstelėje padidėja ir Ψп. Aplinkos veiksniai: kritulių kiekis, drėgmės kiekis 
dirvožemyje, jo granuliometrinė sudėtis, maisto medžiagų kiekis, taip pat 
turės įtakos augalo ląstelių osmosinio potencialo dydžiui.
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8 pav. Augalų augavietės sąlygų įtaka fiziologinių procesų vandens potencia-
lui (pagal taiz l., zeiger e., 2010)
(https://cms.uni-konstanz.de/fileadmin/biologie/ag-doerken/pdf/Morphologie/2_Blatt.pdf)
Vandens potencialas turi įtakos vandens prietakai į ląstelę. Tačiau van-
deniui ir jonams pralaidi sienelė gali ribotai ištįsti, ir tada ląstelėje padi-
dėja hidrostatinis slėgis, kuris veikia plazmolemą ir spaudžia ją prie sie-
nelės. Išsitempdama ląstelės sienelė sukelia priešpriešinį spaudimą, arba 
vadinamąjį slėgio (arba hidrostatinį) potencialą ΨP. Jis tuo didesnis, 
kuo didesnė vandens prietaka į ląstelę. Dėl riboto ląstelės sienelės elastin-
gumo pasiekiamas momentas, kai sienelės spaudimas susilygina su van-
dens prietaką lemiančia jėga.
Paprastai slėgio potencialas yra teigiamas „+“ , bet jis gali būti ir neigia-
mas „–“. Kuo didesnė potenciali energija sistemoje, tuo didesnis slėgis, ir, 
atvirkščiai, kuo mažesnė energija, tuo mažesnis ir slėgis, todėl teigiamas 
ΨP (suspaudimo metu) padidina bendrą sistemos potencialą, o neigiamas 
ΨP – jį sumažina.
Teigiamas ΨP užtikrina augalų gebą išlaikyti savo formą. Paprastai slė-
gio potencialas siekia 0,6–0,8 MPa, bet, augalus lietinant, jis gali siekti ir 
1,5 MPa.
23
2. Vandens patekimo į ląstelę termodinaminis aiškinimas
1 paskalis yra slėgis, kai vieno niutono jėga statmenai slegia 1 
kvadratinio metro plotą.
1MPa	=	1•106 Pa
Ląstelių vandens potencialas Ψw  – vandens judėjimo kryptį lemian-
tis rodiklis. Tai energijos kiekis, parodantis, kiek ląstelės (sistemos) van-
dens aktyvumas yra mažesnis nei gryno vandens. Kaip ir kiti potencialai, 
išreiškiamas slėgio vienetais – megapaskaliais (MPa). Santykiniam oro 
drėgniui esant 100 %, gryno vandens Ψw  = 0.
Ψw apskaičiuojamas pagal šią formulę:
Ψw = RTln ,     (2.3)
čia R –  universalioji dujų konstanta;
 T – absoliutinė temperatūra;
 e – sistemos vandens garų elastingumas;
 e0 – gryno vandens elastingumas.
Jei e = e0,  tai  RTln  = 0.
Kadangi ląstelėje e > e0, tai ln  
< 0. Kai sistema (ląstelė) yra pusiaus-
vyroje su grynu vandeniu, Ψw = 0. Jeigu sistemoje (arba vandenyje) yra tir-
pinio, sumažėja vandens aktyvumas, tuomet Ψw yra neigiamas. Daugėjant 
tirpinio kiekiui sistemoje, vandens potencialo neigiama reikšmė labiau 
padidėja.
Slėgio potencialas vandens molekules stumia vieną prie kitos, taip 
padidindamas sistemos energiją ir vandens potencialą. Vandens potenci-
alo (Ψw) dydis priklauso ne tik nuo visada neigiamo osmosinio potencialo 
(Ψп), bet ir nuo teigiamo slėgio potencialo (Ψp). Plazmolizės proceso arba 
vytimo metu ląstelės sienelės nėra spaudžiamos, tada Ψw = Ψп. Audinio 
ląstelės yra pasiruošusios maksimaliai vandens prietakai į jas.
Dėl vandens prietakos į ląstelę, padidėja turgoras ir slėgio potencia-
las Ψp. Pasiekiama riba, kai – Ψп = Ψp, o vandens potencialas Ψw = 0. Ląs-
telei pereinat iš plazmolizuotos būsenos (prarastas vanduo, protoplastas 
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atsitraukia nuo sienelės) į turgorizuotą, vandens potencialas labai suma-
žėja (iki 0).
Paprastai ląstelės osmosinis potencialas Ψп nebūna pusiausvyroje 
su slėgio potencialu (Ψp). Tai rodo, kad ląstelės sienelė nebūna visiškai 
įtempta, ir nedidelis vandens kiekis gali patekti į ląstelę.
Vystant lapams ląstelių citoplazma neatsitraukia nuo sienelės, kaip 
įprastai vyksta plazmolizės proceso metu, bet susispaudžia ir tempia paskui 
save sienelę (reiškinys vadinamas citorize). Ląstelės sienelė išsilanksto, o 
dėl neigiamo spaudimo, arba įtempimo, slėgio potencialas įgauna „–“ žen-
klą. Tai rodo ląstelės gebą reguliuoti procesus, arba savireguliaciją. Citori-
zės reiškinys būdingas jaunoms augalo dalims su plona kutikule.
Ne tik osmosinės, bet ir brinkimo jėgos veikia vandens patekimą į ląs-
telę. Šis procesas susijęs su hidrofilinių koloidinių junginių geba pritraukti 
molekules prie savęs. Brinkimą galima prilyginti specifiniam difuzijos 
tipui, nes vandens judėjimas vyksta pagal koncentracijos gradientą. 
Dėl organinių junginių gebos surišti vandenį ląstelių vandens potenci-
alas tampa labiau neigiamu. Brinkimo jėga yra apibūdinama kaip matrik-
sinis, arba brinkimo, potencialas (Ψm), kuris  yra susijęs su citoplazmos 
baltymų, ląstelės sienelės polisacharidų, ypač pektininių junginių, geba 
veikti vandens potencialą. Kaip ir osmosinis potencialas, matriksinis 
potencialas visada yra neigiamas (–) ir mažina vandens potencialą.
Matriksinis potencialas – tai vandens kiekis, prijungtas prie augalo 
matrikso vandeniliniais ryšiais
Sausų sėklų Ψm siekia -100 MPa. Matriksinis potencialas svarbus ne tik 
sėkloms, bet ir jaunoms meristeminėms ląstelėms, kuriose nėra vakuolių 
ir vidaus ertmė užpildyta citoplazma.
Vandeniui kylant aukštyn (ypač aukštesniems medžiams), vandens 
potencialą veikia ir gravitacinė (traukos) jėga. Taip vandens potencia-
las yra veikiamas gravitacinio potencialo Ψg. Dėl neigiamos reikšmės jis 
mažina vandens aktyvumą. 
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Vandens patekimo mechanizmas yra veikiamas elektroosmoso, t. y. 
elektros potencialų skirtumo, atsirandančio tarp išorinės (plazmolemos) 
ir vidinės membranų (tonoplasto, gaubiančio vakuolę) pusių. Vandens 
judėjimui įtakos turi katijonų (K+, Na+) kaupimas, vykstantis dėl elektros 
potencialų skirtumo.
Ląstelėms ir žemaūgiams augalams šis potencialas nėra reikšmingas. 
Aukštiems augalams dėl gravitacinio poveikio (-0,1 MPa m-1) reikia įveikti 
papildomą 1 MPa pasipriešinimą.
Bendra sistemos vandens potencialo algebrinė suma yra tokia:
Ψw  = Ψп + Ψp + Ψg + Ψm     (2.4)
Sistema, kur pasireškia  šis vandens potencialas, gali reikšti dirvože-
mio vandens (Ψw dirvožemis), augalo šaknų (Ψw šaknys), stiebo (Ψw 
stiebas), lapų (Ψw lapai) ar atmosferos (Ψw atmosfera) potencialus, 
priklausomai nuo to, kur ta sistema yra.
Vandens potencialas šiose sistemose labai skiriasi. Atmosferoje jis sie-
kia - 50 MPa, lapuose – - 1,5 – -3,0 MPa, šaknyse potencialas sumažėja iki 
-0,3– -1,5 MPa, o dirvoje, priklausomai nuo jos granuliometrinės sudė-
ties, – -0,03– -1,5 MPa.
Todėl vanduo sruvena iš sistemos, kurios vandens potencialo kiekis 
didesnis, į mažesnio vandens potencialo sistemą. Siekiant palaikyti tei-
giamą slėgio potencialą, pačioje sistemoje augalai turi įveikti neigiamus 
vandens potencialo sumos komponentus.
Jei augalo ląstelėje padidėja koncentracija (tirpinio kiekis), tada:
sumažėja osmosinis potencialas (•	 Ψп);
sumažėja bendra vandens potencialo suma (•	 Ψw );
sumažėja vandens potencialų skirtumas tarp abiejų sistemų – ląs-•	
telės ir aplinkos;
vyksta vandens prietaka į ląstelę dėl osmoso;•	
padidėja slėgio potencialas (•	 Ψp ).
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klausimai
Kas yra termodinaminė sistema ir kokiais bendrais požymiais 1. 
pasižymi?
Kas yra entropija?2. 
Ką ir kaip parodo laisvosios energijos pokyčiai?3. 
Kas yra cheminis potencialas ir kas jį veikia?4. 
Dėl kokių priežasčių gryno vandens cheminis potencialas yra 5. 
didžiausias?
Kas yra osmosinis potencialas, koks jo dydis skirtingose augalo 6. 
dalyse priklausomai nuo gyvenimo formos ir kokia įtaka vandens 
judėjimo krypčiai ląstelėje?
Kokios priežastys lemia plazmolizę, plazmolizės formą ir 7. 
turgorizaciją?
Ką parodo pradinė plazmolizės forma?8. 
Koks ryšys tarp vandens potencialo ir fiziologinių procesų skir-9. 
tingų augaviečių augaluose?
Kas yra ląstelių vandens potencialas ir kokios jo sudėtinės dalys?10. 
Kodėl vandens potencialas gyvose sistemose yra neigiamas?11. 
Koks ryšys egzistuoja tarp osmosinio ir slėgio potencialo?12. 
Ką parodo brinkimo, arba matriksinis, ir gravitacinis potencialai?13. 
Kokia yra citorizės reiškinio esmė?14. 
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Medžiagos į ląstelę patenka per plazmolemą, kuriai, kaip ir kitoms 
membranoms, būdingas selektyvus laidumas. Pvz., dumblių ląstelėse ir 
jų gyvenamojoje aplinkoje skiriasi K+ ir Na+ jonų kiekiai. Jūros vandenyje 
Na+ yra 0,498 (mg ekv., arba miligramekvivalentai), dumblių ląstelių sul-
tyse yra 0,090 mg ekv. K+ kiekis vandenyje siekia 0,012 mg ekv., o ląstelių 
sultyse – 0,500 mg ekv. Tokie jonų kiekio skirtumai aplinkoje ir ląstelėse 
parodo gyvų ląstelių gebą selektyviai kaupti maisto medžiagas. 
Jonai patenka per sienelę ir kaupiasi citoplazmoje arba vakuolėje. 
Svarbiausia patekti į citoplazmą, nes iš jos į vakuolę medžiagos gali būti 
nepernešamos. Tokį medžiagų judėjimo pobūdį rodo protoplasto plazmo-
lizės formos (9 pav.). Pvz., Ca++ jonai padidina citoplazmos klampumą, ir 
protoplastas įsigaubia. K+ jonai sumažina citoplazmos klampumą, dėl to 
protoplastas išsigaubia. 
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Įgaubtos formos plazmolizė – protoplastas atsitraukia nuo sienelės 
šonų, 
išgaubtos formos plazmolizė – protoplastas traukiasi ir nuo sienelės 
kampų, ir nuo šonų (protoplastas įgauna ovalo arba apvalią formą)
Citoplazmos klampumo pokyčiai parodo, kad jonai į ją patenka, o plaz-
molizės forma – kad jonai, nors ir nedideliais kiekiais, patenka į vakuolę.
3.1. pAsyvioji MedžiAgų peRnAšA
Pasyvioji medžiagų pernaša vyksta pagal koncentracijos gradientą 
nenaudojant energijos. 
Pasyvioji medžiagų pernaša vyksta pagal cheminį ir elektrinio lauko 
potencialus
Difuzijos kryptį nulemia medžiagos cheminis potencialas. Juo didesnė 
medžiagos koncentracija, tuo didesnis medžiagos cheminis potencialas. 
Difuzijos būdu medžiagų judėjimas vyksta iš didesnio cheminio poten-
cialo mažesnio potencialo kryptimi, bet tokį medžiagų judėjimą veikia ir 
elektrinio lauko potencialas (10 pav.).
Gyvuose organizmuose atsiranda elektrinio lauko, arba tarpmembra-
ninis, potencialas, nes:
jonų judėjimas vyksta pagal koncentracijos gradientą (cheminio •	
potencialo gradientą): dėl skirtingo membranos pralaidumo susi-
formavęs elektrinio lauko potencialas turi įtakos jonų patekimo 
greičiui, ir difunduoja priešingo krūvio jonai;
išorinėje membranos pusėje baltymai fiksuoja atitinkamus jonus, •	
ir susidaro galimybė patekti priešingo krūvio jonams;
dėl aktyvios (anijonų ar katijonų) pernašos priešingo krūvio jonai •	
šiuo atveju gali būti pernešami pasyviai pagal cheminį gradientą.
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3.2. Aktyvioji MedžiAgų peRnAšA
Tarpmembraninis potencialas turi įtakos ir kitam, aktyviosios, perna-
šos tipui.
Aktyvioji pernaša atlieka svarbiausią vaidmenį, nes generuoja selekty-
vųjį ląstelei būtinųjų medžiagų patekimą, pvz., jonų siurbimas suintensy-
vėja esant aukštesnėms temperatūroms. Mažėjant deguonies kiekiui, t. y., 
formuojantis anaerobinėms sąlygoms, jonų siurbimas slopinamas. Akty-
viajai pernašai atlikti reikalinga energija (11 pav.). 
Aktyvioji pernaša – tai pernaša prieš cheminį gradientą, nuo 
mažesniojo didesniojo kryptimi, panaudojant energiją (ATP)
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Viduląstelinio kvėpavimo proceso metu pasigaminanti energija nau-
dojama aktyviajai medžiagų pernašai per membraną, todėl kvėpavimo 
intensyvumą slopinantys jonai bei didesnis anglies dioksido kiekis taip 
pat slopina ir jonų pernašą.
3.3. MedžiAgų pAtekiMo Į ląstelę etApAi
1-asis etapas. Patekimas į ląstelių sienelę. Sienelei būdingos 
adsorbcinės savybės, tačiau į ją patekę jonai gali lengvai išsiplauti. Tai yra 
pasyvusis difuzijos procesas, vykstantis pagal elektrocheminį gradientą. 
Laisvoji jonų difuzija vyksta per ląstelės sieneles ir tarpuląsčiais, t. y. apo-
plastu ir laisvąja erdve. Augalų audiniuose laisvoji erdvė gali sudaryti 5–10 
%. Kadangi į ląstelės sienelės sudėtį įeina amfoteriniai junginiai (balty-
mai), kurių krūvis kinta priklausomai nuo pH, katijonų ir anijonų adsorb-
cijos greitis taip pat kinta.
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Apoplastas – tai ląstelės sienelių su tarpuląsčiais visuma.
Adsorbcija – (lot. ad  – pas, prie + sorbeo – sugeriu, susiurbiu)  chemijoje 
–įgertis, t. y. medžiagos sugėrimas iš dujų ar skysčių adsorbento 
paviršiumi;
fizikoje adsorbcija — fizikinių jėgų sukelta adsorbcija
2-asis etapas. Medžiagų patekimas per membraną. Kad medžia-
gos galėtų įsijungti į ląstelės metabolitinius procesus, jos turi praeiti per 
plazmolemą. Ši medžiagų pernaša gali vykti pasyviai ir aktyviai. Pasy-
viai patenka difuzijos būdu, o greitis priklauso nuo membranos storio ir 
medžiagų tirpumo membranos lipiduose: nepolinės medžiagos, tirpstan-
čios lipiduose (organinės ir riebalų rūgštys, eteriai) lengviau praeina per 
membraną. Didžioji dalis medžiagų yra pernešama baltymų, nes lipiduose 
netirpsta. Baltymai palengvina vandens, jonų, sacharidų, aminorūgščių ir 
kitų polinių molekulių patekimą į ląstelę. Šią pernašos funkciją atlieka bal-
tymai: kanalai, siurbliai, nešikliai.
Baltymai kanalai – tai tarpmembraniniai (integraliniai) baltymai, 
kurie sudaro tam tikras poras, per kurias junginiai patenka į ląstelę. Juos 
galima apibūdinti kaip selektyvius filtrus. Pernaša kanalais vyksta pasy-
viai ir priklauso nuo jonų hidratacijos laipsnio ir krūvio. Kanalus aktyvina 
arba slopina elektrinis potencialas arba reguliacinės molekulės (ligandai) 
ir jonai.
Joniniai kanalai gali būti klasifikuojami pagal kelias savybes – kanalų 
laidumą, selektyvumą, valdymo ir blokavimo mechanizmą, kinetines 
kanalo savybes. Kanalai skirtingai reaguoja į įvairias chemines medžiagas, 
kurios gali būti kanalų blokatoriai ir aktyvintojai.
Svarbi jonų kanalų savybė yra  specifiškumas, kurį sąlygoja selektyvumo 
filtras. Pagal atrankųjį laidumą joniniai kanalai yra skirstomi į katijonų K+, 
Na+, Ca2+ kanalus ir anijonų kanalus, iš jų svarbiausi yra Cl– kanalai.
Pagal srovės tekėjimo kryptį augalų K+ kanalus galima suskirstyti į tris 
funkciškai skirtingas grupes: įtekančios srovės (angl. inward), silpnai įte-
kančios srovės (angl. weakly-inward) ir ištekančios srovės (angl. outward) 
K+ kanalus.
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Jei augalai auga K+ deficito sąlygomis, Na+ kai kurioms funkcijoms gali 
pakeisti K+ (pavyzdžiui, kaip vakuolės osmolitas). Tačiau citoplazmoje Na+ 
gali ir konkuruoti su K+, ir dėl to būti toksiškas augalui.
Kalcis yra svarbus kaip struktūrinis ląstelės sienelių ir membranų ele-
mentas, tačiau svarbiausia jo funkcija yra signalinė. Padidėjusi Ca2+ kon-
centracija citoplazmoje reguliuoja daugybę ląstelės biologinių procesų, 
moduliuodamas proteinkinazių, kitų jonų kanalų, baltymų veiklą, todėl 
augaluose yra išskiriama didelė Ca2+ kanalų grupė.
Vakuolėse yra anijonų kanalai, laidūs malatui bei kitiems organiniams 
jonams, ir chloro anijonų kanalai, kurie gali būti laidūs ir kitiems neorga-
niniams jonams. Vakuolės anijoniniai kanalai dažniausiai yra įtekančios 
krypties ir užtikrina anijonų patekimą į ląstelės vakuolę, kiek leidžia fizio-
loginis tonoplasto membraninis potencialas.
Vandens molekulės į ląstelę gali patekti dviem būdais: per mem-
branų lipidų dvisluoksnį (pirmasis kelias) arba per poras, vadinamas 
akvaporinais.
Akvaporinai – membranų vandens kanalai
Nors vandens molekulė yra dipolis, ji neturi elektros krūvio, todėl, 
skirtingai nei jonai, gali difunduoti per membranų lipidų sluoksnį. Auga-
luose akvaporinai yra lokalizuoti plazminėje membranoje, endoplazmi-
niame tinkle, vakuolėse ir plastidėse.
Augaluose aptinkamų akvaporinų grupės:
integraliniai plazminių membranų baltymai (•	 Plasma membrane 
Intrinsic Protein, PIP);
integraliniai tonoplasto baltymai (•	 Tonoplast Intrinsic Protein, TIP);
nodulin–26 tipo integraliniai baltymai (•	 Nodulin–26–like Intrinsic 
Protein, NIP);
mažieji pagrindiniai integraliniai baltymai (•	 Small basic Intrinsic 
Protein, SIP);
integraliniai X baltymai (•	 X Intrinsic Protein , XIP).
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SIP tipo akvaporinai aptikti visų audinių Arabidopsis thaliana augalų 
ląstelėse, išskyrus sausas sėklas.
PIPs tipo akvaporinai ypač palengvina vandens pernašą šaknimis. 
Akvaporinai atsakingi ne tik už greitą vandens pernašą per membraną, 
bet reguliuoja jo srautus ląstelėje ir už jos ribų. Vandens srautai reguliuo-
jami vykstant akvaporinų kiekio membranoje ir jų aktyvumo pokyčiams.
Vandens pernaša per membraną kinta augalo ontogenezės metu, kei-
čiantis jo srautams, priklausomai nuo augimo ir vystymosi poreikių. Per-
našos ir transporto intensyvumui yra svarbus ir vandens deficitas. 
Vandens pernašą reguliuoja fosforilinimo reakcijų (ATP sintezės reak-
cijų) intensyvumas. Fosfatinių grupių prisijungimas ir atidavimas akva-
porinų sudėtyje esančioms aminorūgštims greitina arba slopina vandens 
judėjimą, nedarant įtakos judėjimo krypčiai.
Baltymai nešikliai – tai specifiniai baltymai, galintys susijungti su 
pernešama medžiaga. Tokių baltymų struktūroje yra specifiškai į mem-
branos išorę arba vidų orientuotos grupės. Pakitus grupės konfigūracijai, 
pernešamos medžiagos gali būti perduodamos atitinkama kryptimi į vidų 
arba išorę. Tačiau tokiam pernašos tipui (molekulės arba jono pernašai) 
reikalingas konfigūracijos pakeitimas, todėl procesas vyksta lėčiau nei 
nešikliais.
Jonų pernaša nešikliais yra palyginti lėta – apie 100–300 jonų s-1, lygi-
nant su kanalų – 106– 108 jonų s-1 pernaša.
Pernašos baltymų yra ne tik plazmolemoje, bet ir vakuolę gaubian-
čiame tonoplaste. Nešiklių pernaša gali būti aktyvi arba pasyvi. Pasyvioji 
pernaša vyksta pagal elektrocheminį potencialą ir vadinama palengvin-
tąja difuzija (12 pav.). Medžiagų pernašos nešikliais greitis pradžioje dėl 
padidėjusios koncentracijos didėja, vėliau – tampa pastovus. Tai susiję su 
ribotu nešiklių kiekiu.
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Membrana




Nešikliais galima tik ribota tam tikrų medžiagų pernaša, t. y. jie užti-
krina selektyvią pernašą. Kai kuriais atvejais jie gali pernešti ir kitus jonus, 
pvz., K+ nešikliai gali pernešti ir Na+ bei Rb+ jonus, bet Cl- jonų neperneš.
Rb+ jonai – rubidžio, šarminio metalo, gamtoje visada esančio kartu su 
kaliu, jonai
Baltymai siurbliai – tai integraliniai transportiniai baltymai, kuriais 
vyksta aktyvioji medžiagų pernaša prieš elektrocheminį gradientą. Tam 
reikalinga energija, kuri gaunama vykstant šiai reakcijai:
ATP + HOH → ADP + Pn
Fermentai, atliekantys šią funkciją, vadinami adenozintrifosfataze 
(ATPazė). Ląstelių membranoje yra kitų įvairių ATPazių: K+–Na+–ATPazė, 
Ca2+–ATPazė, H+–ATPazė.
H+–ATPazė yra vienas iš pagrindinių aktyvios pernašos mechanizmų, 
užtikrinančių augalų, grybų, bakterijų veiklą. H+–ATPazė funkcionuoja 
plazmolemoje ir užtikrina protonų išmetimą iš ląstelės, dėl šios priežasties 
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susiformuoja membranos elektrocheminis potencialas. H+–ATPazė per-
neša protonus į vakuolių ertmes ir Goldžio komplekso cisternas (13 pav.).
H+–ATPazė, arba protoninis siurblys, – fermentas, verčiantis H+ (arba 
kurio nors kito jono) elektrocheminio gradiento energiją cheminės 
jungties energija ir atvirkščiai
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Egzistuoja dviejų tipų siurbliai, tai:
elektrogeniniai•	 , vykdantys jonų pernašą tik viena kryptimi, tada 
vienoje membranos pusėje susikaupia vienodo krūvio jonai;
elektros neutralūs,•	  paraleliai pernešantys to paties krūvio jonus 
priešingomis kryptimis arba ta pačia kryptimi skirtingo krūvio 
jonus.
Dalyvaujant K+–Na+–ATPazei pernešami 2 K+ jonai į ląstelę, o iš ląs-
telės – 3 N+ jonai. Dėl perteklinio ląstelės viduje teigiamao krūvio mem-
branoje susidaro taip pat teigiamas krūvis. Pernešimas vyksta panaudojus 
pernašos vietoje pagamintą energiją (pirminis aktyvus medžiagų trans-
portas). Pirminė medžiagų pernaša susijusi su ATP hidrolize arba oksi-
dacijos–redukcijos reakcijomis chloroplastų arba mitochondrijų elektronų 
pernašos grandinėse. Dėl H+–ATPazės veiklos protonai išeina iš ląstelės 
ir membranoje atsiranda elektrocheminio gradiento skirtumai (∆µH+). Ši 
energija panaudojama kitų jonų pernašai. Tai antrinė aktyvioji medžiagų 
pernaša.
Pirminė aktyvioji medžiagų pernaša – jonai pernešami panaudojus 
pernašos vietoje pagamintą energiją.
Antrinė aktyvioji medžiagų pernaša – dėl protoninio siurblio veiklos 
atsiradę elektrocheminio gradiento skirtumai panaudojami kitų jonų 
pernašai
Uniportas (14 pav., I) – kai per membraną pernešamas tik vienas jonas. 
Pernašos tipas gali būti priskirtas ir pasyviajai, ir aktyviajai pernašai, pri-
lyginamas palengvintajai difuzijai.
Antiportas (14 pav., III) – tai aktyvioji pernaša (kotransportas), kai 
jonai pernešami priešingomis kryptimis. Antiportu pernešami Na+, Mg2+, 
Mn2+ jonai.
Simportas (14 pav., II) – tai aktyviosios medžiagų pernašos (kotrans-
porto) tipas, kai viena kryptimi su protonais į ląstelę pernešamos amino-
rūgštys, sacharidai, Cl-, NO3
- ir kiti anijonai.
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14 pav. Aktyviosios medžiagų pernašos – uniporto (i), simporto (ii) ir anti-
porto (iii) –pavyzdžiai 
(http://academic.brooklyn.cuny.edu/biology/bio4fv/page/cotrans.htm)
Simportas ir antiportas gali būti vadinami kotransportu, nes vienu 
metu pernešami keli jonai. Esant mažoms koncentracijoms K+ jonai per-
našami kartu su protonais simportu, o esant didelėms koncentracijoms 
pernešimas vyksta specialiais kanalais. 
Į ląsteles kartu su vandeniu gali patekti ir kitos medžiagos (pinoci-
tozė). Tai savotiškas skysčio lašelių su ištirpusiomis medžiagomis „nuriji-
mas“. Šis medžiagų transporto tipas būdingas ne tik gyvūnų ląstelėms, bet 
ir augalų. Šiuo būdu medžiagas pasisavina augalų šaknų šakniaplaukiai.
Procesas vyksta keliais etapais:
jonų adsorbcija tam tikroje plazmolemos vietoje;•	
skysčio burbuliukų, kurie gali migruoti citoplazmoje, •	
susiformavimas;
membranų, apsupusių burbuliukus, susiliejimas su lizosomo-•	
mis, endoplazminiu tinklu arba vakuolių membranomis, ir šių 
medžiagų įtraukimas į metabolitinius procesus. 
Vykstant pinocitozei į ląsteles gali patekti ne tik jonai, bet ir organinės 
medžiagos.
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3–asis etapas. Medžiagų patekimas į citoplazmą.  Jonai, praėję 
per membraną, patenka į citoplazmą ir per viduląstelinį transportą (endo-
plazminį tinklą) įsitraukia į metabolitinius procesus. Šiuo laikotarpiu 
svarbiausias vaidmuo tenka metabolitiniams procesams. Tikėtina, mito-
chondrijos ir chloroplastai tarpusavyje konkuruoja dėl anijonų ir katijonų, 
patekusių į citoplazmą per plazmolemą. 
4-asis etapas. Medžiagų patekimas į vakuolę. Citoplazmai visiš-
kai prisisotinus, jonai patenka į vakuoles. Tai savotiškas maisto medžiagų 
perteklius, neįtrauktas į metabolitinius procesus. Patenkantys į vakuoles 
jonai turi įveikti dar vienos membranos – tonoplasto – pasipriešinimą. 
Medžiagų pernešimas per tonoplastą vyksta esant didelėms jonų koncen-
tracijoms. Vakuolių membranose yra skirtingu laiku ir tempu besivarstan-
tys kanalai. Pernašose per tonoplastą taip pat dalyvauja tonoplasto H+-
ATPazės. Vakuolės tonoplasto potencialas, lyginant su citoplazmos, yra 
teigiamas, todėl anijonai patenka pagal elektros potencialo gradientą, o 
katijonai su sacharidais – antiporto būdu su protonais. 
Mažas tonoplasto pralaidumas protonams leidžia sumažinti medžiagų 
pernašai reikalingos energijos kiekį. Vakuolės membrana turi ir antrąjį 
protoninį siurblį, susietą su H+–pirofosfataze. Šis fermentas susideda tik 
iš vienos polipeptidinės grandinės. Protonų srauto energijos šaltinis yra 
neorganinio pirofosfato hidrolizė.
Tonoplaste aptikti pernašos baltymai, kurie leidžia į vakuolę patekti 
didelėms organinių junginių molekulėms dėl energijos, kuri susidaro ATP 
hidrolizės metu. Šie procesai padeda vakuolėse akumuliuoti pigmentus, 
susidaryti antimikrobinėms medžiagoms ir nukenksminti herbicidus.
Į vakuoles patenkančios medžiagos užtikrina ląstelės osmosines 
savybes.
klausimai
Kokie požymiai atspindi ląstelių gebą selektyviai kaupti maisto 1. 
medžiagas?
Kokios priežastys lemia skirtingas protoplasto plazmolizės 2. 
formas?
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Kaip vyksta pasyvioji medžiagų pernaša?3. 
Kokios yra tarpmembraninio potencialo susiformavimo 4. 
priežastys?
Kokie yra pagrindiniai pasyviosios ir aktyviosios medžiagų perna-5. 
šos skirtumai?
Kokios yra jonų patekimo į ląstelių sienelę priežastys?6. 
Kas yra apoplastas ir kokias funkcijas jis atlieka?7. 
Kaip vyksta medžiagų pernaša per plazmolemą?8. 
Kas yra baltymai kanalai?9. 
Kaip klasifikuojami baltymai kanalai?10. 
Kas yra akvaporinai ir kokia jų reikšmė ląstelėje?11. 
Kur ląstelėje gali būti lokalizuoti akvaporinai?12. 
Kodėl baltymais nešikliais medžiagos pernešamos lėčiau, nei bal-13. 
tymais kanalais?
Dėl kokių priežasčių baltymai siurbliai yra vieni iš svarbiausių per-14. 
nešant medžiagas ląstelėse?
Kaip šakniaplaukiai gali pinocitozės būdu pasisavinti maisto 15. 
medžiagas?
Kas turi įtakos jonų pernašai į vakuolę?16. 
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funkcijos
Vanduo augalų ląstelėse sudaro iki 95 % masės ir tiesiogiai bei netie-
siogiai dalyvauja gyvybiniuose procesuose. Vanduo – tai organizmo vidaus 
aplinka, kurioje vyksta medžiagų apykaita.
Vanduo, lyginant su kitais cheminiais junginiais, augalų, gyvūnų ir 
prokariotų ląstelėse, dominuoja. Vidutinio drėgnio augaviečių augalų ląs-
telėse jis sudaro 85–99 % augalo sausos masės priklausomai nuo augalo 
rūšies, audinio ar aplinkos sąlygų.
Augaluose esantis vanduo atlieka daugybę funkcijų:
vanduo sistemoje dirva – šaknis – stiebas – lapas suformuoja •	
aplinką, kurioje, jam dalyvaujant kaip tirpikliui, vyksta medžiagų 
pernaša ir apykaita bei metabolizmo procesų vyksmas;
vanduo, užtikrindamas citoplazmos gebą sruventi, padeda sąvei-•	
kauti ląstelės organoidams ir koordinuoja jų veiklą;
vanduo suformuoja biopolimerų hidroplėveles ir dalyvauja jų •	
molekulių struktūrų formavime, įeina į membranų ir ląstelės sie-
nelės sudėtį;
vanduo chemiškai pakinta kai kuriuose gyvybiškai svarbiuose pro-•	
cesuose, pvz., oksiduojasi ir fotosintezės metu virsta deguonimi; 
dalyvauja hidrolizės procesuose;
vanduo pasižymi aukšta santykine šilumos talpa, taip sumažina •	
temperatūros svyravimus augalo audiniuose, esant staigiems tem-
peratūros pokyčiams;
vanduo mažina augalų perkaitimą, išgarindamas jį iš antžeminių •	
dalių, dažniausiai lapų, t. y. vykdo transpiraciją;
vanduo užtikrina turgorinio slėgio buvimą, suteikia ląstelei formą •	
ir jos tįsimą augant, padeda augalo organų orientacijai erdvėje.
Vanduo šias funkcijas gali atlikti, kai visos augalo dalys (audiniai) yra 
pakankamai vandeningos.
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Augalo audinių ir organų apsirūpinimą vandeniu apibūdina santyki-
nis vandens kiekis (SVK):
SVK = (mž-ms)/(ms.p.-ms) 100 (4.1)
čia mž ir ms – atitinkamai audinio žalia ir sausa masė; ms.p. – orasausė masė.
Daugelio mezofitų SVK sudaro 85–95 %, t. y. vandens prarandama 
šiek tiek daugiau nei jo sunaudojama. Jei SVK labai sumažėja, audiniai 
apmiršta. Vidutinio drėgnio augaviečių augalams šis rodiklis yra artimas 
50 %, priklausomai nuo augalo rūšies ir audinio. 
Augalai skirtingai prisitaikę prie vandens pokyčių aplinkoje: vieni iš 
jų geba išlaikyti vandens kiekį audiniuose, paimdami jį iš dirvos, kiti – 
jautriai reaguoja į mažiausius vandens kiekio pokyčius. Pagal augalų gebą 
reguliuoti vandens apykaitą visas augalų pasaulis yra suskirstytas į dvi 
grupes: poikilohidrinius ir homoihidrinius augalus (15 pav.).
15 pav. Augalų klasifikacija pagal vandens reguliacijos gebą (pagal h. 
valter’į)
Poikilohidriniai organizmai patys negeba reguliuoti vandens kiekio. 
Šios grupės organizmų gyvybinėms funkcijoms palaikyti reikalingas van-
duo arba didelis atmosferos drėgnis.
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Poikilohidriniams priklauso epifitai, augalų karalystei nepriskiriami 
dirvožemio dumbliai, kerpės, kai kurios samanos bei papartainiai, taip 
pat kai kurie plikasėkliai
Vieni iš jų, esant vandens deficitui, žūsta, kiti – prislopindami meta-
bolitinius procesus, pereina į anabiozės (kriptobiozės) būseną. Pasibaigus 
sausrai, jie papildo prarastas vandens atsargas, atnaujina gyvybines funk-
cijas. Tokiems organizmams priklauso raudondumbliai Bangia ir Porphyra, 
samanos Funaria, iš augalų – Myrothamnus flabellifolia. 
Kriptoanabiozė, arba kriptobiozė, – anabiozė, sukelta vidinių 
fiziologinių veiksnių, kai pradedamos gaminti specifinės medžiagos, dėl 
kurių sulėtėja organizmo metabolitiniai procesai
Homoihidriniai augalai geba reguliuoti vandens režimą dirvožemis – 
augalai – atmosfera sistemoje, palaikydami pakankamą vandens kiekį 
ląstelėse, audiniuose ir organuose. Homoihidriniams priklauso didžioji 
dalis plikasėklių ir žiediniai augalai.
Dabartiniai homoihidriniai augalai skirstomi į tris stambias ekologi-
nes grupes:
1. Higrofitai – augantys daug drėgmės turinčiuose dirvožemiuose (16 
pav.). Higrofitai neturi darinių, reguliuojančių vandens režimą. Jų lapai 
turi mažai žiotelių, kurios beveik visada atviros, lapų kutikulė silpnai išsi-
vysčiusi, todėl per ją išgarinama didžioji dalis vandens. 
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16 pav. higrofitų pavyzdys – paprastasis kišiakopūstis (Oxalis acetosella) ūks-
mingoje miško paklotėje 
(https://www.minnesotawildflowers.info/flower/common-wood-sorrel)
Hidatodė – (gr. hydatodes – vandeningas; hydatos – vanduo + hodos – 
kelias), išorinis sekrecijos audinys, vandens žiotelė – augalo lapo 
pakraščio ar viršūnės liaukutė, šalinanti vandens ir druskų perteklių.
Hidatodės yra dviejų tipų: epiderminės ir žiotelinės:
epiderminės – susidaro iš pakitusių plonasienių epidermio ląstelių, pro 
kurias sunkiasi vanduo, būdingos atogrąžų augalams;
žiotelinės – sudarytos iš žiotelių, visada praviru plyšiu, po kuriuo yra 
oro tarpas su besikaupiančiu gutaciniu skysčiu. Būdingos mūsų zonos 
augalams.
Žiotelės – (gr.  στόμα – burna) lapų epidermyje dviejų varstomųjų ir 
kelių pagalbinių ląstelių apsuptos plyšio angelės, kuriomis vyksta dujų 
apykaita
Perteklinis vanduo išskiriamas per specifinius lapų pakraščiuose esan-
čius darinius, t. y. pakitusias žioteles, arba hidatodes. Šis procesas vadina-
mas gutacija (17 pav.). Esant vandens trūkumui, higrofitai greitai vysta ir 
žūsta. 
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Gutacija – lot. gutta – lašas. Tai skysčio pertekliaus sunkimasis iš augalo 
lapų per hidatodes, kai šaknys įsiurbia daugiau vandens, nei jo esant 
drėgnam orui gali išgarinti antžeminė jo dalis.
Gutacijos priežastis – augaluose susiformuojantis šaknų slėgis. 
Didžiausias vandens kiekis į augalą patenka siurbiamojoje šaknų 
zonoje per šakniaplaukius, dažniausiai veikiamas osmosinių jėgų dėl 
koncentracijų skirtumo aplinkoje ir ląstelių viduje
Higrofitams artimi hidrofitai, arba vandens augalai. Jie yra arba plau-
kiojantys vandenyje, arba šiek tiek ar visiškai jame panirę. Visiškai panirę 
vandenyje augalai nevykdo transpiracijos, o vandens apykaita vyksta dėl 
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šaknų slėgio, kurį suformuoja šaknys ksilemos (vandens) induose. Šiek tiek 
panirę vandenyje augalai gali vykdyti transpiraciją. 
Hidrofitams būdingi bendri anatominiai, morfologiniai ir fiziologi-
niai požymiai:
lapams būdingas žemas osmosinis slėgis (ne daugiau kaip 1,013 •	
MPa);
santykinai didelis asimiliacinis paviršius (dėl skirtingo deguonies •	
ir anglies dioksido santykio jų augimo aplinkoje, lyginant su atvi-
roje aplinkoje augančių augalų) ir lapų suskaidymas į siauras lini-
jiškas skiltis (kaip adaptacijos vandens srovių poveikiui išraiška);
pusiau apsemtiems būdinga •	 heterofilija – skirtinga lapų forma: 
panirusieji – be žiotelių, ploni, permatomi, linijiški; iškilę virš van-
dens – turi kietą kutikulę, stambesni, gali būti sudėtiniai, žiotelės 
viršutinėje lapo pusėje (18 pav.);
 
18 pav. heterofilijos (skirtingų dydžių ir formų lapų) pavyzdys – paprastoji 
kurklė (Batrachium aquatile)
(http://www.plantarium.ru/page/image/id/117561.html) 
po vandeniu esantys lapai gali būti aptraukti kalcio karbonato dari-•	
niu ir šiurkštūs, nes augalai absorbuoja vandenyje ištirpusį kalcio 
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hidrokarbonatą ir sunaudoja fotosintezės procesui vieną anglies 
dioksido molekulę; vandenyje netirpi forma nusėda ant lapų;
daug tarpuląsčių įvairiose augalo dalyse. Būdinga •	 aerenchima (gr. 
aer – oras, enchyma – audinys) – audinys su daugybe oro pripildytų 
tarpuląsčių;
kai kuriems augalams būdingas gleivėtumas, kurį išskiria epider-•	
mis ir specialios sekrecijos ląstelės;
ramstiniai audiniai dažnai silpni ir išsidėstę stiebo centre, skirtin-•	
gai nei sausumos augalų (ramstiniai audiniai yra stiebo periferi-
joje) (19 pav.);
19 pav. vandens augalų stiebo anatominė sandara
(https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Nymphaea_02_ies.jpg#/media/File:Nymphaea_02_
ies.jpg)
epidermio ląstelės su plona kutikule arba be jos ir vykdo dujų apy-•	
kaitą su aplinka;
šaknų sistema susilpnėjusi, su nedideliu kiekiu šakniaplaukių arba •	
be jų; šaknų gali nebūti arba jos esti pakitusios ;
fiziologinių procesų metu, trūkstant deguonies, pasigaminę •	
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augalui nuodingi junginiai gali būti išskiriami į aplinką arba 
geležies ir mangano, H2S pertekliai kiekiai detoksikuojami, arba 
NO3
- denitrifikuojama;
sėklas ir vaisius dažniausiai išplatina vanduo.•	
Aukštieji vandens augalai (hidrohelofitai), pvz., paprastoji nendrė 
(Phragmites australis), akumuliuoja vandens telkiniuose esančius organi-
nius teršalus.
2. Mezofitai – vidutinio drėgnumo augaviečių augalai (20 pav.). Šiai 
augalų grupei priklauso daugelis sumedėjusių, žolinių augalų. Mezofitai 
vandens režimą reguliuoja transpiruodami vandenį žiotelėmis ir numes-
dami lapus. Šie augalai turi gerai išvystytą šaknų sistemą. Jų osmosinis 
potencialas mažesnis nei higrofitų.
Augalai prieš žiemą arba sausrą numeta lapus. Vasarą žaliuojantys 
augalai yra prisitaikę prie drėgno klimato, o vasarą numetantys lapus – 
prie sauso.
Mezofitai skirstomi į sausesnių vietų – kseromezofitus, drėgnesnių 
vietų – higromezofitus ir tikruosius mezofitus – eumezofitus. Dauguma 
Lietuvos miškų ir natūralių pievų augalų rūšių yra tikrieji mezofitai.
 
20 pav. Mezofitų pavyzdžiai: pupinių šeimos atstovas raudonasis dobilas 
(Trifolium pratense) ir miglinių šeimos – paprastasis kukurūzas (Zea mays)
(https://commons.wikimedia.org/wiki/Category:Trifolium_pratense?&)
3. Kserofitai – sauso klimato augalai, adaptavęsi augti vandens 
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trūkumo sąlygomis. Viena iš kserofitų grupių – sukulentai, kurių mėsin-
guose audiniuose yra sukaupiama drėgmė. Sukauptas vanduo saugomas 
specialiuose audiniuose su didelėmis vakuolėmis. Prie anatominių adap-
tacijos darinių galima priskirti plaukelius, storą kutikulę, mažas, beveik 
visada užvertas žioteles.
Daugelis kserofitų yra prisitaikę išgyventi esant didelei ląstelių dehi-
dratacijai. Tokie augalai priskiriami eukserofitams, arba tikriesiems kse-
rofitams, pvz., Artemisia glauca (21 pav., A), Aster villosus. Kiti augalai turi 
gerai išsivysčiusią gilią šaknų sistemą. Tokie augalai priskiriami hemik-
serofitams. Dėl tokios šaknų sistemos jie pasiekia gruntinius vandenis. 
Augalai turi plonus su dideliu žiotelių kiekiu lapus, vykdo intensyvią 
transpiraciją, nes vandens kiekis jiems nelimituotas. Šiai augalų grupei 
priklauso saksaūlas (Haloxylon sp.) (21 pav., B).
Efemerai (iš gr. ephemeros  – „vienai dienai“) – vieni iš kserofitų grupės 
augalų – geba išvengti vandens trūkumo, sutrumpindami vystymosi laiko-
tarpį. Jų vegetacija prasideda pavasarinio drėgmės pertekliaus periodu, iš 
karto po pavasarinio sniego nutirpimo, ir tęsiasi iki sausrų pradžios. Tai 
vienamečiai augalai.
Efemeroidai – nėra tikri efemerai, nes, būdami trumpaamžiai, nėra 
vienamečiai augalai. Jų antžeminės dalys po trumpo vegetacijos laikotar-
pio nunyksta, lieka požeminės dalys – sustorėjusios šaknys, šakniastie-
biai. Pavasariniams efemeroidams Lietuvoje priklauso pavasarinis švitrie-
šis, pavasarinė ankstyvė (22 pav., A). 
Dalis kserofitų priskiriami ir psamofitams – augalai auga biriame, 
pustomame substrate. Jie turi ilgus šakniastiebius, geba greitai atželti. 
Tokiems augalams priskiriama, pvz., kelerija (22 pav., B).
Hidrofitų osmosinis potencialas Ψп  siekia -0,8– -1,3 MPa;
Mezofitų – -2,0 – -2,5 MPa;
Kserofitų – iki -10,0 MPa
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  A     b
21 pav. eukserofitų pavyzdys – melsvasis kietis (Artemisia glauca) ir  
hemikserofitas saksaūlas (Haloxylon sp.) 
(https://calphotos.berkeley.edu/cgi/img_query?enlarge=0000+0000+0707+0894)
(https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Saxaul-baum.JPG)
   A    b
22 pav. pavasarinė ankstyvė (Erophila verna) ir 
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Kserofitams būdinga:
gebėjimas sumažinti vandens išgarinimą, nes jo paviršius ir aplinka •	
yra nevienodai prisotinti vandens (plaukuoti, pakitę lapai, stora 
kutikulė arba vaškinis sluoksnis), pakitę (mėsingi) lapai, stiebai ar 
šaknys, kuriuose sukaupiama iki 95 % vandens;
viršutiniame epidermio sluoksnyje nėra žiotelių, mezofilis gerai •	
išsivystęs su mažais tarpuląsčiais;
tarpubambliai trumpi, lapalakščio gyslų tinklas tankus, žiotelės •	
giliai įdubusios;
miglinių šeimos augalai turi sąvarines ląsteles, dėl kurių lapai susi-•	
suka, sumažėja jų paviršius;
klampi ląstelių protoplazma, neintensyvi transpiracija;•	
gili šaknų sistema (•	 hemikserofitų) arba, atvirkščiai, negili, bet 
šakota (eukserofitų), pasižymi aukštu osmosiniu slėgiu (didelė ląs-
telių sulčių koncentracija);
skleromorfinių•	  (gr. skleros – kietas) kserofitų tvirta ramstinė sis-
tema, todėl, trūkstant vandens, ilgai nevysta.
Klausimai
Nurodyti priežastis, dėl kurių vanduo yra pagrindinė organizmų 1. 
gyvybinių procesų aplinka.
Vandens funkcijos augaluose ir kaip tai susiję su vandens moleku-2. 
lės struktūra?
Kas yra santykinis vandens kiekis ir ką jis parodo?3. 
Kokie pagrindiniai augalų klasifikavimo principai?4. 
Kokios ekologinės grupės priskiriamos homoihidriniams 5. 
augalams?
Kokį vaidmenį poikilohidrinių augalų gyvenime atlieka 6. 
kriptobiozė?
Kas yra hidatodės? Jų tipai.7. 
Kas yra gutacija ir jos atsiradimo priežastys?8. 
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Kokie yra anatominiai, morfologiniai ir fiziologiniai hidrofitų 9. 
požymiai?
Kas būdinga mezofitams? Kokios augavietės tinka šiems 10. 
augalams?
Kas yra kserofitai? Jų bendrieji bruožai.11. 
Kokios yra kserofitų grupės? Jų esminiai skirtumai.12. 
Kurios kserofitų grupės gali augti Lietuvoje natūraliomis 13. 
sąlygomis?
Kuo skiriasi efemerai ir efemeroidai? Pavyzdžiai.14. 
Kas lemia skirtingus osmosinio potencialo dydžius ekologinių 15. 
grupių augaluose?
Kurių augalų – hidrofitų ar higrofitų – osmosinis potencialas 16. 
didesnis? Kokios priežastys tai lemia?
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AugAlų poReikiAMs
Augalo biologinis derlingumas labai priklauso nuo dirvožemio drė-
gmės. Dėl vandens gebos sudaryti vandenilinius ryšius ne tik su įvairiais 
organiniais junginiais, jonais, bet ir su dirvožemio kietąja faze, dirvože-
myje jis būna kelių būsenų:
chemiškai susijungęs vanduo•	  yra nejudrus, netirpina kitų jungi-
nių ir augalų nemaitina. Jis įeina į dirvožemį sudarančių mineralų 
sudėtį. Šis vanduo vadinamas kristalizaciniu vandeniu;
ledo fazės •	  drėgmė – susidaro temperatūrai nukritus žemiau 0 °C. 
Mūsų klimatinėje zonoje ši drėgmė yra sezoninė, ir tokios būsenos 
augalai jos nenaudoja. Tirpdamas ledas papildo dirvožemio poras 
garų drėgme;
garų drėgmė•	  – užpildo dirvožemio laisvas nuo vandens poras. 
Judėdama difuzijos būdu, garų drėgmė vasaros naktį sudaro 
rasą, dieną – kyla į atmosferą arba leidžiasi į gilesnius dirvožemio 
horizontus;
sorbuotoji drėgmė•	  – dirvožemio kietųjų dalelių sugertas skystas 
vanduo arba garai.
Sorbuotoji drėgmė yra:
Higroskopinė drėgmė •	 – plonytė (2–3 molekulių sluoksnių) van-
dens plėvelė, susidariusi dirvožemio dalelių paviršiui sorbuojant 
orientuotas dipolines vandens molekules. Ši drėgmė, pritraukta 
(1÷2)•109	kPa,	arba	(1÷2)•106 MPa, slėgiu, nieko netirpina, nejuda, 
augalų nepanaudojama.
Plėvelinė drėgmė •	 – prisisotinusio higroskopinės drėgmės dirvože-
mio likusių dalelių paviršiaus energija prisitrauktos skysto vandens 
molekulės.	 Šios	molekulės	 yra	 traukiamos	mažesne	 ((1÷10)•102 
MPa) nei higroskopinė drėgmė jėga, tačiau dėl mažos gebos judėti 
yra sunkiai augalų pasisavinamos.
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Laisvoji drėgmė, arba laisvasis vanduo, •	 – vanduo, esantis dirvožemio 
kapiliaruose ir lengvai juose sudarantis kapiliarines, osmosines ir 
gravitacines jėgas. 
Laisvoji drėgmė dirvožemyje – tai kapiliarinis ir gravitacinis van-
duo. Augalai šią drėgmę gali panaudoti. 
Kapiliarinė drėgmė (vanduo) laikosi veikiant kapiliarinėms jėgoms. 
Lietinant ir lyjant susidaro kapiliarinė kabamoji drėgmė, o dėl gruntinio 
vandens – kapiliarinė patvenktoji drėgmė.
Daugiausiai gravitacinio vandens susidaro lietingu metu ir tirpstant 
sniegui. Ilgalaikis gravitacinio vandens buvimas kenkia augalams, nes 
šaknų zonoje susidaro anaerobinės sąlygos (23 pav.).
23 pav. Aeracijos poveikis augalo augimui
(https://www.google.lt/search?q=varpinių+augalų+lapų+sandara&tbm=isch&tbo=u&source=univ
&sa=X&ved=2ahUKEwj57e6wuM7cAhXEfiwKHQneAKAQsAR6BAgGEAE&biw=1)
Dirvožemio drėgmės laidumas (savybė sugerti ir praleisti paviršiaus 
vandenį) priklauso nuo jo granuliometrinės sudėties, struktūringumo, 
humusingumo, poringumo ir pan. Humuso brinkūs koloidai, prisotinti 
Na+ ir Mg2+ katijonų, dirvožemį padaro praktiškai nelaidų drėgmei. Dirvo-
žemio profilio schema pateikta 24 pav.
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O – miško paklotė (nuokritų sluoksniai)
A – humusinis horizontas
E – eliuvinis (išplaunamasis) horizontas
B – iliuvinis (įplaunamasis ) horizontas
C – dirvodarinė uoliena
R – kieta paklojinė uoliena
24 pav. dirvožemio profilio sandara  
(modifikuota pagal Motuzą A. ir kt., 2009)
(https://www.soils4kids.org/about)
Dėl dirvožemio kapiliarumo drėgmė pakeliama iš gilesnių drėgmės 
sluoksnių į viršutinius. Kuo plonesni kapiliarai, tuo aukščiau pakyla drė-
gmė. Drėgname dirvožemyje drėgmė kyla greičiau, perdžiūvusiame – visai 
nekyla.
Dirvožemio, kartu ir augalų gyvenimo erdvę, susiformavimą lemian-
tys veiksniai pateikti 25 pav.
Dabartiniu laikotarpiu dirvodarai didžiausią poveikį daro antropoge-
ninis veiksnys: per reljefo pokyčius, tiesioginį ir netiesioginį poveikį kli-
matui bei organizmams, tarp jų ir dirvožemio mikroorganizmams.
Kuo daugiau dirvožemyje porų, esančių dirvos paviršiuje, tuo daugiau, 
ypač mažiau suslėgtose ir lengvesnės granuliometrinės sudėties dirvose, 
bus porų, prisipildžiusių oro. Tai užtikrina dirvos aeraciją, reikalingą auga-
lams ir aerobinei dirvos biotai. Juo dirvožemio poros stambesnės, tuo 
augalų šakniaplaukiai lengviau pasiekia ir pasisavina vandenį. 
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25 pav. pagrindiniai veiksniai, lemiantys dirvodarą 
Kai augalai nebegali pasisavinti dirvožemyje esančio vandens, pasie-
kiamas ilgalaikis vytimo taškas. Augalas pradeda vysti, ypač jaunos jo 
dalys. Tačiau paprastai augalai pradeda vysti anksčiau nei pasiekiamas 
ilgalaikio vytimo taškas. 
Vandens kiekis, kurį augalai gali pasisavinti, priklauso nuo vandens 
atsargų, augalui pasiekiamo vandens kiekio, šaknų gylio ir jų persipynimo 
dirvožemyje (2 lentelė). Todėl dėl žmogaus ūkinės veiklos (dirvos suslėgi-
mas sunkiąja technika ar kt.) suspaudus dideles poras susilpnėja dirvože-
mio geba tiekti augalams vandenį. 
2 lentelė. skirtingų dirvožemių prieinamo augalams vandens atsargos
dirvožemiai vandens atsargos 0–100 cm gylyje
krituliai
prieinamo vandens kiekis dirvoje mm, kai
600 mm m-1 700 mm m-1
Smėlis 67–82 240–300 280–350
Priesmėlis 83–165 300–360 350–420
Priemolis 166–250 420–480 490–560
Pagal V. Šlapakauską ir J. Kučinską, 2008.
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Evapotranspiracija – tai vandens garavimas į atmosferą nuo augalais 
apaugusio žemės ploto pro augalų lapus. Augalo šaknų įsiurbtas iš 
grunto vanduo per augalą nukeliauja į žioteles, dažniausiai esančias 
apatinėje lapo dalyje. Čia vanduo virsta garu ir pakyla į orą. 
Apie 10 procentų atmosferoje esančios drėgmės yra evapotranspiracijos 
drėgmė
Taip pat vandens siurbimui turės įtakos ir santykinis drėgnis, nes 
jis veikia ir oro vandens potencialą, t. y. turės įtakos evapotranspiracijai 
(3 lentelė).
3 lentelė. santykinio oro drėgnio įtaka jo vandens potencialo dydžiui












Vieni iš dirvožemio aeraciją didinančių biotinių veiksnių – sliekai. 
Tačiau jie jautrūs daugeliui komponentų, ypač žemės suslėgimui, pesti-
cidams. Sliekų aktyvumą ypač trikdo rugsėjo–spalio mėnesiais vykdomi 
žemės ūkio darbai: dirvoje suardomi sliekų padaryti kanalėliai, be to, 
šiuo laikotarpiu vyksta sliekų reprodukcija. Veisdamiesi jie gerina dirvos 
aeraciją ir drenavimąsi, sudarydami galimybę vandeniui ir orui patekti į 
podirvį.
Sliekai, formuodami dirvožemyje kanalėlius, padeda šaknims skverb-
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tis gilyn, taip pat patys, rausdamiesi dirvožemio profilyje, pasinaudoja 
šaknų paliktais kanalėliais. 
Šaknys intensyviausio augimo metu skverbiasi į dirvožemį apie 0,5–
3,0 cm parą-1 greičiu. Augimo intensyvumas priklauso ne tik nuo augalo 
genetikos, vystymosi tarpsnio, bet ir dirvožemio poringumo, jo drėgnio. 
Drėgname dirvožemyje šaknims lengviau skverbtis gilyn arba į šonus. 
Sausame dirvožemyje reikia įveikti didesnį pasipriešinimą (26 pav.). 
Šaknų gebą įveikti tokį pasipriešinimą parodo jų šakojimosi intensy-
vumas ir šakniagalių sustorėjimai.
26 pav. šakniaplaukių kontaktas su dirvožemiu 
Pagal Taiz L. ir Zeiger E., 2010.
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klausimai
Kokių būsenų dirvožemyje esti vanduo?1. 
Kokio pavidalo vandens augalai negali pasisavinti iš dirvožemio? 2. 
Kokios priežastys tai lemia?
Kokia yra dirvožemio granuliometrinės sudėties įtaka augalų gebai 3. 
pasisavinti vandenį?
Kokie egzistuoja ryšiai tarp dirvos poringumo ir augalo vandens 4. 
balanso?
Kokia mikrobiotos reikšmė augalams?5. 
Kodėl jaunesnės augalų dalys vysti pradeda anksčiausiai?6. 
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kAMienu
Vanduo įsiurbtas augalo šaknimis ir dėl transpiracinės srovės juda 
stiebu iki lapų. Tik nedidelė įsiurbto vandens dalis yra panaudojama 
kitiems fiziologiniams procesams atlikti, didžioji jo dalis yra išgarinama. 
Tarp augalo šakniaplaukių ląstelių citoplazmos ir dirvožemio susiformuoja 
vandens koncentracijų gradientas, nes dirvožemio vandenyje yra mažiau 
tirpinio, lyginant su augalo citoplazmos turiniu. Dėl šios priežasties van-
duo sruvena per membraną į ląsteles (27 pav.). 
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Taip susidaro osmosinis slėgis, kuris sukelia vandens adsorbciją 
šakniaplaukiuose. Adhezija ir kohezija sukelia spaudimą, dėl kurio 
vyksta tolesnė vandens pernaša į augalo kamieną ir juo.
Adhezija – lot. adhaesio – sukibimas, prilipimas, sankiba; medžiagos 
dalelių (molekulių, atomų ar jonų) sukibimas dėl molekulių sąveikos ir 
cheminio ryšio jėgų.
Kohezija – lot. cohaesius – surištas; vandens molekulių savybė būti 
susijungusioms tarpusavyje. Jas susikibusias laiko vandeniliniai 
ryšiai. Dėl šios savybės vanduo išnešioja medžiagas ląstelėje ir už jos 
ribų. Vanduo pasižymi dideliu paviršiaus įtempimu – esant 18 °C yra 
0,72 nM cm-1
Vanduo patenka į šakniaplaukius vykstant pasyviajai medžiagų perna-
šai. Ji vyksta dėl:
difuzijos•	  (paprastosios pernašos, nešiklių arba palengvintosios 
pernašos, jonoforais ir per kanalus);
osmoso •	 (vandens patekimas per ląstelių membranas dėl jų vakuo-
lėse esančio mažesnio osmosinio potencialo, lyginant su aplinka);
filtracijos•	  (vandens molekulių pernaša per membraną, veikiant 
hidrostatiniam slėgiui).
Jonoforai – tai kompleksiniai junginiai (dažnai peptidai, gali būti 
antibiotikai), padidinantys biomembranų pralaidumą
Dėl jonoforų kai kurie organiniai junginiai, sąveikaudami su aplinkoje 
esančiais jonais, sudaro kompleksus, tirpstančius lipiduose. Taip perne-
šami Na+, K+ jonai. 
Pernašai turi įtakos ir vandens potencialo skirtumai. 
Šaknų žievės ląstelėmis  vanduo pernešamas apoplastu (28 pav., A) ir 
per ląsteles – simplastu (28 pav., S) bei apytakos indais. Apoplastas – tai 
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gretimų ląstelių sienelių kompleksas, besitęsiantis išilgai augalo (žr. 3.3. 
sk, 24 psl.). 
28 pav. vandens pernaša augalu: įsiurbimas šakniaplaukiais, pernaša apo-
plastu (A) ir simplastu (s), vandens indais (trachėjomis arba tracheidėmis) 




Vandens pernaša per ląsteles vadinamas vandens pernaša iš ląstelės į 
ląstelę („cell to cell“). Vanduo gali judėti per membranas (tarpmembraninį 
judėjimą užtikrina membranose esantys akvaporinai) ir simplastu. 
Simplastas – tai visuma augalo protoplastų, funkciškai ir fiziologiškai 
tarpusavyje susijungusių plazmodezmomis
Taigi vandens judėjimas iš ląstelės į ląstelę vyksta simplastu ir per 
membranas. 
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Judėjimas simplastu, tarp membranų ir apoplastu nėra autonominis: 
vanduo gali judėti mišria trajektorija (29 pav.).
29 pav. vandens judėjimo mišria trajektorija kelias: A – apoplastu, b – sim-







Vandeniui judant nuo šaknų iki stiebo apoplastu, jis apeina ląstelių 
membranas. Tai rodo, kad osmosiniai reiškiniai neveikia šių vandens per-
našą lemiančių jėgų. Judėjimas apoplastu yra veikiamas hidrostatinio slė-
gio (tai skysčio įtempimo matavimo vienetas), todėl vandens judėjimas 
apoplastu dar vadinamas hidrostatiniu. Pagrindinis veiksnys, lemiantis 
vandens judėjimą apoplastu, yra transpiracija. 
Dienos metu, nesant vandens deficito, esant atvertoms žiotelėms ir 
intensyviam vandens garinimui, apoplastu vandens pernaša yra gerokai 
didesnė nei per ląsteles.
Vandens judėjimą iš ląstelės į ląstelę lemia osmosas. Jis vyksta dėl 
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plazmodezmų, jungiančių ląsteles. Plazmodezmų struktūros modelis 
pateiktas 30 paveiksle. Nors vandens judėjimas šiuo atveju yra vadinamas 
osmosiniu, vandens potencialo Ψw gradientas apima ir hidrostatinio (slė-
gio) potencialo dedamąją (žr. 2 dalį).
Osmosiškai aktyvių dalelių ląstelėse veiką bei hidrostatinio ir osmo-
sinio potencialo (arba turgorinio ir osmosinio slėgių) susiformavimą ir 
palaikymą užtikrina šakninis jonų siurbimas iš dirvos ir ląstelių citoplaz-
moje mažamolekulinių junginių, vadinamųjų osmolitų, sintezė. Viena iš 
pagrindinių osmolitų funkcijų yra osmosinės pusiausvyros tarp ląstelių 
vidaus kompartmentų palaikymas ir ląstelių osmoreguliacija esant van-
dens deficitui.
30 pav. plazmodezmų (pM) struktūros modelis: cW – ląstelių sienelė; dM – 
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Osmolitai – tai junginiai, reguliuojantys ląstelėse skysčių balansą ir 
padidinantys augalų atsparumą nepalankiems veiksniams, pvz., sausrai. 
Natūralios kilmės osmolitams priklauso: trimetilamino N-oksidas 
(TMAO), dimetilsulfoniopropionatas, trimetilglicinas, betainas, 
taurinas, glicinas, prolinas ir kt. junginiai, randami augaluose
Jonų siurbimas šaknimis ir osmolitų biosintezė šaknų ląstelėse užti-
krina vandens judėjimą radialine kryptimi iš ląstelės į ląstelę ir nevyks-
tant transpiracijai arba esant nedideliam jos intensyvumui. Šiuo atveju 
vandens judėjimas ksilemos elementais yra veikiamas procesų, vykstančių 
išimtinai šaknų ląstelėse. Jėgos, lemiančios vandens judėjimą iš dirvos į 
šaknų ksilemos indus, nevykstant transpiracijai, vadinamos šaknų slė-
giu, o mechanizmas, kuris jį atlieka – apatiniu šaknų varikliu.
Dėl šaknų slėgio pavasarį į brinkstančius pumpurus, nevykstant 
transpiracijai, pernešama sula. Reiškinys, kai išsiskiria augalo sultys per 
pažeistą vietą dėl šaknų slėgio, vadinamas ašarojimu. 
Kitas šaknų slėgio sukeliamas reiškinys – gutacija, kai užsivėrus žiote-
lėms perteklinis vanduo išspaudžiamas per analoginius darinius – hidato-
des (žr. 4 sk.). 
Hidatodės pagal veiklą gali būti:
pasyvios•	  (miglinių šeimos augalų); lapo gyslų galuose yra plona-
sienė parenchima, per kurią osmoso būdu pašalinamas vanduo;
aktyvios•	  (sutinkamos Saxifraga, Phaseolus ir kai kurių kitų 
augalų).
Pasyvios hidatodės išskiria vandenį, kuris pernešamas tracheidėmis 
(31 pav.). Pastarosios susisiekia su plonasiene parenchima, kurioje nėra 
chloroplastų, o iš tarpuląsčių vanduo patenka į lapo gyslų galuose esančias 
hidatodes. Vanduo pašalinamas osmoso būdu.
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31 pav. detalusis paprastosios eglės (Picea abies) tracheidžių vaizdas
(https://commons.wikimedia.org/wiki/User:Micha_Rosenthal)
Tracheidės ir trachėjos yra vandens indai, kuriais pernešamas vanduo 
ir jame ištirpusios mineralinės medžiagos. 
Tracheidės nuo trachėjų skiriasi kilme, sandara ir forma.
Tracheidės yra 1–2 mm ilgio, negyvos prozenchiminės ląstelės, 
išsidėsčiusių viena šalia kitos išilgine kryptimi
Aktyvios hidatodės (32 pav.) vandenį pašalina per trichomus (liauki-
nius plaukelius). Tai epidermio plaukeliai, per kuriuos jauni lapai išskiria 
vandens perteklių. 
66






32 pav. Brassica oleracea lapo anatominė sandara  
(rodyklės rodo hidatodžių vietas) 
(http://www.sbs.utexas.edu/mauseth/weblab/webchap9secretory/9.3-10.htm)
Vanduo, judėdamas radialine kryptimi šaknyse pernešamas per  keletą 
vienas šalia kito esančių audinių: epidermį, žievę, endodermą, periciklą, 
parenchimą ir vandens indų sieneles, kol patenka į vandens indus (žr. 
28 pav.).
Vandens judėjimo kryptį lemia tirpinio koncentracijų skirtumai: juda 
nuo mažo osmosinio slėgio link didelio, t. y. centrinio veleno ir vandens 
indų. Vandens pernašos kelyje yra endodermis ir Kaspari brūkšneliai 
(radialinių ir skersinių endodermio ląstelių sustorėjančiomis sienelėmis 
juosta, pritvirtinanti protoplastą prie ląstelės sienelės) (33 pav.). 
Suberinas – tinkliškas polimeras iš nesočiųjų riebalų rūgščių ir riebalų 
oksirūgščių. Sukamštėjusios ląstelės turi antrinę sienelę iš suberino ir 
vaško sluoksnių, todėl ji yra nepralaidi.
Ligninas – nereguliarios struktūros medienos polimeras
Kaspari brūkšneliuose yra ne tik suberino (sulaikančio vandenį) 
(34 pav., A), bet ir lignino, pasižyminčio hidrofilinėmis savybėmis (34 pav., 
B). Dėl to vandens pernaša gali vykti ir apoplastu. Senesnėse augalų 
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šaknyse dėl didesnio suberino kiekio vanduo yra pernešamas ir simplastu, 
arba pernaša endodermyje apoplastu nutrūksta. 
K
33 pav. kaspari brūkšneliai didžiojo asiūklio (Equisetum giganteum) šaknies 
skerspjūvyje (juodi brūkšneliai – k)
(Aut. Svald Cjelli, https://de.wikipedia.org/wiki/Casparischer_Streifen (Equisetum giganteum)
 A     b
34 pav. kamštinis audinys, sudarytas iš suberino (padidinta 200 kartų) (A), 
ir įvairūs lignino vienetai (b): kumarilo alkoholis (1), koniferilo alkoholis (2) 
ir sinapilo alkoholis (3)
(https://commons.wikimedia.org/wiki/User:Jan_Homann; https://de.wikipedia.org/wiki/Lignin)
Pažeidus endodermį, šaknų slėgis labai sumažėja, nes ksilemos skystis 
išteka iš centrinio veleno (aukšto osmosinio slėgio kompartmentas) į žemo 
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slėgio kompartmentą – aplinką. Tai rodo, kad endodermio centriniame 
velene sulaikomi jonai užtikrina antžeminių augalo dalių aprūpinimą 
maisto medžiagomis ir padeda suformuoti šaknų slėgį. Žemas hidrosta-
tinis slėgis spaudžia vandenį į antžeminius augalo organus. Didžiausias 
pasipriešinimas vandens pernašai susidaro būtent šaknų žievėje.
Šaknys siurbia vandenį dėl didesnio dirvos vandens potencialo (Ψw dirva), 
palyginti su šaknų vandens potencialu (Ψw šaknys). 
Dirva – tai daugiafazė sistema, susidedanti iš tvirtų mineralinių dale-
lių, sudėtingų, iš organinių junginių sudarytų koloidinių darinių, arba 
humuso; dirvos tirpalo ir dujų mišinio, artimo atmosferos dujų sudėčiai. 
Pirmosios fazės dariniai sudaro dirvos skeletą ir suformuoja poringą struk-
tūrą. Dirvos vanduo, sąveikaudamas su struktūros komponentais, mažina 
dirvos vandens potencialą (Ψw dirva). Jam sumažėjus, mažėja ir augalų geba 
siurbti vandenį, kartu sumažėja ir jų augimo greitis.
Šaknimis paimtą vandenį veikiančios jėgos stumia dirva → šaknis → 
stiebas → lapas → atmosfera kryptimi, t. y. užtikrinamas vandens gara-
vimas ir transpiracinės srovės suformavimas.
Dėl išgarinto vandens (transpiracijos) sumažėjus lapų vandens poten-
cialui, ksilemos – lapalakščio dalyje padidėja Ψw gradientas, dėl to lapuose 
aktyviau pradedamas imti vanduo iš ksilemos indų ir suintensyvėja siur-
bimas šaknimis.
Kadangi lapai sudaro didžiąją augalo antžeminę dalį, lapo audinių 
ląstelių tarpuląsčiuose esantis vanduo pasiekia žioteles ir garų pavidalu 
patenka į atmosferą. Netekus didesnio kiekio vandens ir  užsivėrus žiote-
lėms, reguliuojamas vandens kiekis audiniuose. Žiotelių varstymasis ne tik 
užtikrina dujų apykaitą, CO2 prietaką į lapų chloroplastus, bet ir palankias 
transpiracijos sąlygas ir termoreguliaciją. Juo intensyvesnė transpiracija, 
tuo didesnis sulčių (organinių medžiagų) judėjimo greitis ksilemoje. Taip 
užtikrinama fotosintezės proceso vyksmui reikalingų medžiagų ir paga-
mintų organinių junginių pernaša. 
Vienas iš svarbesnių žiotelių varstymąsi reguliuojančių veiksnių yra 
žiotelių plyšio pločio priklausomybė nuo dirvos vandens potencialo Ψw. , 
dirvos  drėgmės deficito ar didesnio druskingumo. 
Žiotelių užsivėrime tiesiogiai dalyvauja abscizo rūgštis (ABR). 
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Padidėjus šio augalų hormono varstomosiose ląstelėse, yra inhibuojama 
H+ –ATPazė. Įvyksta plazmolemos depoliarizacija, sutrinka K+ – kanalų 
veikla, suaktyvinama anijonų prietakos kanalų veikla. Dėl K+ ir Cl- jonų 
ištekėjimo iš varstomųjų ląstelių jose sumažėja turgorinis slėgis. Padidėjus 
vandens prietakai į varstomąsias ląsteles, pastarosios užsiveria.
Fitohormonai – fito – augalai, gr. – hormon – skatinantis. Tai 
biocheminės augalų augimą ir vystymąsi reguliuojančios medžiagos. 
Dabar vartojamas terminas – augalų hormonai.
Augalų hormonų receptorių yra  beveik visose augalo dalyse, todėl jų 
išsiskyrimas sukelia sisteminį augalo atsaką į dirgiklį
Abscizo rūgštis (ABR), arba dorminas, yra vienas iš monociklinių 
seskviterpenoidų, izoprenoidas. Neaktyvios abscizo formos gali būti per-
nešamos floema iš lapų į šaknis. Šaknyse taip pat gali būti sintetinama 
kaip atsakas į sumažėjusį dirvožemio vandens potencialą.
ABR yra svarbi transpiracijoje, nes sukelia žiotelių užsivėrimą, kartu 
ji atlieka osmolito funkciją, apsaugodama augalą sausros metu. Ji taip pat 
slopina vaisių nokimą, sėklų daigumą ir inhibuoja fermentų, dalyvaujan-
čių fotosintezėje, sintezę.
klausimai 
Koks kahezijos ir adhezijos vaidmuo vykstant vandens pernašai 1. 
šakniaplaukiais?
Kokie yra simplasto ir apoplasto skirtumai?2. 
Kokios plazmodezmų funkcijos ir kokia jų struktūra?3. 
Kas yra augalų osmolitai ir kokia jų reikšmė?4. 
Kuo skiriasi aktyvios hidatodės  nuo  pasyvių?5. 
Kokioje augalo dalyje susidaro didžiausias pasipriešinimas van-6. 
dens pernašai? Kokios priežastys sukelia šį pasipriešinimą?
Kokie veiksniai reguliuoja žiotelių varstymąsi? 7. 
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ReguliAcijA
7.1. tRAnspiRAcijA – AugAlo vAndens bAlAnso 
sudėtinė dAlis
Augalo vandens balansas – tai santykis tarp jo įsiurbto ir transpiruo-
jant išgarinto vandens kiekių. Visiems fiziologiniams procesams paten-
kinti tik vandens augalų, hidrofitų, audiniuose yra pakankamas vandens 
kiekis.
Sausumos augalai, kurių anatominė sandara sudėtingesnė nei vandens 
augalų, dalį vandens praranda jį išgarindami. Vienas kukurūzo augalas per 
vegetaciją išgarina apie 180 kg vandens. Juo didesnis augalo lapų pavir-
šius, tuo didesnis vandens kiekis yra išgarinamas, nors paviršiaus ploto 
didėjimas yra susijęs su anglies dvideginio sugėrimu (arba mityba), nes 
atmosferoje yra vos 0,03 % anglies dvideginio.
Augalo vandens balansas – tai du augale nenutrūkstamai vykstantys 
procesai: vandens patekimas ir jo išgarinimas. Normaliam augalo vysty-
muisi yra palanku, kai netenkamas vandens kiekis yra nuolatos papildo-
mas, t. y. kad nesusidarytų jo deficitas. 
Vykstant evoliucijai augalai adaptavosi: 
vandenį siurbia išvystyta šaknų sistema (kuri keičiasi, priklauso-•	
mai nuo augimo sąlygų); 
pernaša iš šaknų į antžemines augalo dalis vyksta stiebu (apytakos •	
audiniais);
vandens praradimą, t. y. transpiracijos procesą, reguliuoja žiotelių •	
ir dengiamųjų audinių sistema.
Greta anatominės ir morfologinės adaptacijos, augaluose tiek esant 
vandens trūkumui, tiek ir jo pertekliui susiformavo ir fiziologinės adap-
tacijos mechanizmas.
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TRANSPIRACIJA. Tai – augalų išgarinamas vandens kiekis, kuris 
daug kartų viršija jų audiniuose esantį vandens kiekį. Transpiracija:
saugo augalus nuo perkaitimo. Intensyviai transpiruojančio •	
augalo vidutinė temperatūra gali būti iki 7 °C mažesnė nei nuvy-
tusio, negarinančio vandens. Dėl perkaitimo suyra chloroplastai, 
sumažėja fotosintezės intensyvumas (optimali fotosintezei tem-
peratūra yra apie + 25 °C);
užtikrina nenutrūkstamą vandens tekėjimą nuo šaknų sistemos •	
iki lapų, visos augalo dalys sujungiamos į vieną visumą;
kartu su transpiracine srove juda mineralinės maisto medžiagos, •	
iš dalies – ir organinės (35 pav.).
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Lapas – yra vienas iš pagrindinių transpiracijos organų (36 pav.). 
Vidutinis lapo storis yra 100–200 µm. Mezofilio puriajame sluoksnyje yra 
tarpuląsčiai, kurie užima 15–25 % lapo ploto. Epidermis kompaktiškas: 
viršutinis – padengtas papildomais apsauginiais dariniais (kutikule, plau-
keliais), apatiniame – yra žiotelės. 
Kutikulėje yra oksimonokarboninių rūgščių, turinčių 16–28 anglies 
atomus ir 2–3 hidroksilo grupes. Kutikulės gali būti skirtingo storio ir 
sudėties. Šviesamėgių augalų (fotofilai)  kutikulės storesnės, todėl  augalai 
atsparesni sausrai, nes kutikulė yra savotiškas vandens išgarinimą regu-
liuojantis barjeras. Ją pašalinus, vandens praradama daug kartų daugiau. 
36 pav. Nymphaea alba plūduriuojančio lapo skerspjūvis esant 400x: e1 – vir-
šutinis epidermis; e2 – apatinis epidermis; p – polisadinis audinys; b – gysla; 
M – oriniai audiniai (aerenchima); i – tarpuląsčiai; s – sklerenchima (ramsti-
nis negyvų ląstelių audinys)
(https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Nymphaea_leaf_cross-section.jpg
Epidermyje esančios žiotelės – tai dviejų besivarstančių ląste-
lių apribotas plyšys. Žiotelių gali būti visuose augalo organuose, bet 
daugiausia – lapuose. 
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Dviskilčių augalų žiotelės yra pusmėnulio, arba pupelės, formos 
(37 pav.). 
37 pav. žiotelių vaizdas per mikroskopą 
(https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/3/38/Stomata_open_close.jpg)
Pagal žiotelių išsidėstymą lapai gali būti:
hipostomatiniai (žiotelės tik apatinėje lapo pusėje, būdinga dvis-•	
kilčiams augalams);
epistomatiniai (žiotelės tik viršutinėje lapo pusėje, būdinga migli-•	
niams augalams, vandens paviršiuje plūduriuojantiems lapams);
amfistomatiniai (žiotelės abiejose lapo pusėse).•	
Žiotelės gali būti dubiosios (yra lapų audinių įdubimuose), dvynės 
(išsidėsto lapo paviršiuje artimai susiglaudusiomis poromis), pakiliosios 
(iškilusios šiek tiek aukščiau lapų paviršių) ir  paviršinės (yra viename 
lygmenyje su epidermio ląstelėmis).
Skirtingai nei epidermio ląstelėse, varstomosiose ląstelėse yra chloro-
plastų. Juose vyksta fotosintezė, nors ne tokia intensyvi kaip mezofilio 
ląstelėse. 
Varstomųjų ląstelių sienelės yra nevienodai sustorėjusios, todėl 
dėl vandens kiekio pokyčių jose tarpžiotelinis plyšys gali užsiverti arba 
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atsiverti. Varstomųjų ląstelių protoplastai ląstelių sienelių ribojimosi vie-
tose susijungę perforacijomis. Varstomųjų ląstelių vakuolėms prisipil-
džius vandens, yra spaudžiamos ląstelių sienelės, todėl plonasienės ląste-
lės sienelės labiau išsitempia, o storasienės, arba vidinės, įsitraukia į vidų. 
Taip susiformuoja tarpžiotelinis plyšys.
Perforacijos – tai stambios angelės ląstelių sienelėse
Lapo ląstelėse celiuliozinės mikrofibrilės orientuotos į ilgį, šia kryptimi 
sustorėjusios. Varstomosiose ląstelėse mikrofibrilės orientuotos radialine 
kryptimi, tai padidina jų atsparumą išsitempimui.Mikrofibrilių susitrau-
kimas ir išsitempimas padeda varstomosioms ląstelėms judėti.
Žiotelių tipą lemia varstomųjų ir pagalbinių ląstelių forma, išsidėsty-
mas ir skaičius.
Javų varstomosios ląstelės – dvi pailgos, galuose suplonėjusios (38 
pav., A). Esant pakankamam vandens kiekiui, jų galai labiau išsitempia 
ir jos išsiplečia. Taip susiformuoja tarpžiotelinis plyšys. Tai Gramineae 
(arba Poaceae) žiotelių tipas, kuriam būdinga svarmens forma. Toks žio-
telių tipas aptinkamas tarp miglinių (Poaceae) ir viksvuolinių (Cyperaceae) 
šeimų augalų. Be šio tipo, yra žinomas inksto formos, vadinamasis Helle-
borus, žiotelių tipas, Brassicaceae, Ranunculaceae ir vienaskilčių ir dviskil-
čių augalų žiotelių tipai. Rubiaceae (38 pav., B) žiotelių tipui yra būdingos 
dvi viena šalia kitos esančios pagalbinės ląstelės, išsidėsčiusios paralelei 
varstomosioms ląstelėms. 
Žiotelių kiekis priklausomai nuo augalų rūšies svyruoja nuo 10 iki 600 
vnt. mm2. Apie 75 % augalų žiotelių yra apatinėje lapo pusėje. Paties plyšio 
apimtis – 3–12 µm.
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A
 b c
38 pav. Poaceae, arba Gramineae (A), Rubiaceae (Cofea arabica) (b) ir  Crassula-




Per žioteles lapo vidinė dalis sąveikauja su aplinka. Vanduo į lapą 
patenka gyslose esančiais apytakos audiniais (39 pav.).
Yra galimi trys vandens išgarinimo būdai:
kutikulinis (per lapų, pumpurų, jaunų ūglių kutikulę);•	
žiotelinis (per žiotelių plyšį);•	
lenticelinis (per žievlęšiukus).•	
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Žievlęšiukai, arba lenticelės, yra sumedėjusiame augalo audinio 
paviršiuje esančios ląstelių grupės, per kurias vyksta dujų apykaita. 
Žievlęšiukai niekada neužsidaro, o prieš žiemą po jais formuojasi 
kamštinis audinys. Pavasarį jis plyšta, ir žievlęšiukai atlieka savo funkciją
39 pav. skirtingašonio lapo anatominė sandara: 1– viršutinė kutikulė; 2 – 
viršutinis epidermis; 3 – statinis audinys; 4 – purusis audinys (su tarpuląs-
čiais); 5 – apatinis epidermis; 6 – žiotelė; 7 – varstomosios ląstelės; 8 – flo-
ema (su rėtiniais indais); 9 – ksilema (su vandens indais); 10 – lapo gysla  
(https://en.wikipedia.org/wiki/File:Leaf_anatomy.jpg)
KUTIKULINĖ TRANSPIRACIJA. Šio proceso intensyvumas pri-
klauso nuo kutikulės storio. Kutikulinė transpiracija sudaro 10 % lapo 
išgarinto vandens kiekio. Jei kutikulė silpniau išsivysčiusi, per ją pra-
randama iki 30 % vandens. Jauni lapai dėl silpniau išvystytos kutikulės 
praranda daugiau vandens nei visiškai susiformavę. Senų lapų kutikulinė 
transpiracija vėl padidėja, nes storasienėje kutikulėje atsiranda plyšeliai, 
per kuriuos prarandamas didesnis kiekis vandens. Įtrūkimai kutikulėje 
atsiranda ir po laikino (vidudienio) vytimo. Bet, lapui prisisotinus van-
dens, kutikulinė transpiracija vėl suintensyvėja.
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Vytimas – augalas išgarina daugiau vandens, nei įsiurbia, ir praranda 
turgorą, t. y. vandens balansas augale yra neigiamas. 
Vytimas gali būti laikinasis (vidudienio) ir liekamasis, kai augalas 
turgoro negali atkurti ir per naktį. Nuo laikinojo vytimo greičiausiai 
nukenčia jauniausios augalo dalys.
Vytimo koeficientas – tai vandens kiekis (%) dirvožemyje, kai augalai po 
drėgno oro gaubtu nelaistomi neatkuria savo turgoro.
Augalai žūsta, kai vandens dirvožemyje yra 2–3 kartus mažiau nei 
vytimo koeficientas 
ŽIOTELINĖ TRANSPIRACIJA. Ji vyksta keliais etapais. 
1 etapas. Vandens išėjimas iš ląstelių sienelių, kur jis yra skystos 
būsenos, į tarpuląsčius, t. y. dujinę būseną. Augalai reguliuoja išskiriamo 
vandens kiekį, ir, esant jo trūkumui, šaknų ir stiebo induose susiformuoja 
didelė įtampa. Dėl šios priežasties vandens potencialas (Ψw) tampa labiau 
neigiamu. Juo mažesnis vandens kiekis ląstelėje, tuo didesnė sulčių kon-
centracija protoplaste. Ląstelės sienelėje sumažėja laisvojo vandens, t. y. 
pasikeičia jo ir surištojo vandens santykis, sustiprėja vandens sulaikymas 
ir mažėja jo išgarinimas. Vandenį prarandant ląstelių sienelėms, kapiliarai 
išlinksta, padidėja paviršiaus įtempimas ir pasunkėja perėjimas iš skystos 
būsenos į dujinę.
2 etapas. Vandens garų šalinimas iš tarpuląsčių per kutikulę, arba 
per žiotelių plyšį. Ląstelės sienelių, besiribojančių su tarpuląsčiais, pavir-
šius yra 10–30 kartų didesnis nei lapo plotas. Esant užvertoms žiotelėms 
visi tarpuląsčiai yra pripildyti vandens garų. Tai sustabdo vandens perė-
jimą iš skystos būsenos į garų. Žiotelėms atsivėrus, dalis garų išskiriama 
į aplinką, o tarpuląsčiai iš karto papildomi prarastu garų kiekiu iš ląstelių 
sienelių. 
Žioteline transpiracija išskiriama 80–90 % lapo išgarinamo vandens 
kiekio, nors žiotelių plyšys sudaro vos 1–2 % viso lapo paviršiaus. Palygi-
nus išgarinto vandens kiekį iš lapo su tokiu pat jo kiekiu iš atviro paviršiaus 
(evaporacija), matyti, kad ji vyksta vos 2 kartus lėčiau. To priežastis – van-
dens difuzija iš nedidelių arti vienas kito esančių paviršių vyksta greičiau. 
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Tokių su vandens molekulėmis paviršių žiotelių plyšio pakraščiuose yra 
daugiau nei dideliame aplinkos paviršiuje. 
Vandens išgarinimas iš mažų paviršių yra proporcingas jų skersme-
niui, o ne plotui. Ši priklausomybė būdinga mažiems plyšiams (poroms), 
pakankamai nutolusioms viena nuo kitos. Lapo struktūra būtent yra 
tokia, kad žiotelės yra pakankamai nutolusios viena nuo kitos, o plyšio 
skersmuo mažas. 
Žiotelėms atsivėrus, vandens išgarinimas vyksta intensyviai, o užsi-
vėrus – šis procesas slopinamas. Kad transpiracija sumažėtų, jos turi užsi-
verti daugiau nei ½. Visiškai užsivėrus žiotelėms, transpiracija sumažėja 
90 %. 
3 etapas. Vandens garų difuzija nuo lapo paviršiaus į tolesnius 
atmosferos sluoksnius. Proceso intensyvumą reguliuoja aplinkos sąlygos.
LENTICELINĖ (arba ŽIEVLĘŠIUKŲ) TRANSPIRACIJA. Vandens 
ir dujų apykaita vyksta per žievlęšiukus, arba lenticeles. Tai lęšiukų arba 
karpučių pavidalo iškilumai sumedėjusio stiebo paviršiuje (aptinkami ir 
vaisių paviršiuje), sudaryti iš puraus sukamštėjusio audinio. Jie dažniau-
siai atsiranda kartu su besiformuojančiu kamštiniu audiniu po kai kurio-
mis žiotelėmis. Tose vietose felogenas (gaminamasis audinys) į paviršiaus 
pusę gamina puriojo audinio sluoksnį, kurio ląstelės didėja sudarydamos 
tarpuląsčius orui praeiti. Didėdamos ląstelės praplėšia epidermį ir pavir-
šiuje sudaro kauburėlį su lęšio pavidalo plyšeliu. Augalų, neturinčių žiau-
beries, žievlęšiukų felogenas rudenį gali sudaryti ląsteles su kamštėjan-
čiomis sienelėmis. Pastarosios užkemša puriojo audinio tarpuląsčius, o 
pavasarį užpildantis sluoksnis jas vėl praplėšia.
7.2. Aplinkos sąlygų ĮtAkA žiotelių pRAviRuMui 
7.2.1. žiotelių reakcijos į aplinkos sąlygas tipai
Aplinkos temperatūrai esant mažesnei nei 0 °C, žiotelės yra  užver-
tos. Jos užsiveria ir esant aukštesnei nei 30 °C temperatūrai. Aukšta tem-
peratūra suintensyvina kvėpavimo procesą, todėl ląstelėse padidėja CO2 
koncentracija.
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Egzistuoja trys žiotelių reakcijos į aplinkos sąlygas tipai:
Hidropasyvi reakcija – tai žiotelių plyšio užsidarymas dėl aplinkinių 
parenchimos ląstelių prisisotinimo vandeniu ir mechaninio varstomųjų 
ląstelių užspaudimo. Toks procesas paprastai vyksta po intensyvaus lie-
taus ar lietinimo. Užsivėrus žiotelėms, slopinamas fotosintezės procesas, 
nes Kalvino ciklo reakcijoms (tamsinėms, arba antrinio proceso) ima stigti 
per tarpžiotelinį plyšį patenkančio anglies dioksido.
Hidroaktyvi reakcija – tai žiotelių užsivėrimas arba atsivėrimas dėl 
vandens kiekio pokyčių varstomosiose ląstelėse. Procesai susiję su van-
dens potencialo (Ψw) pokyčiais varstomosiose ląstelėse.
Fotoaktyvi reakcija – tai žiotelių atsivėrimas šviesoje ir užsivėrimas 
tamsoje dėl varstomosiose ląstelėse esančių chloroplastų reakcijos į rau-
donuosius ir mėlynuosius spindulius. Dėl fotosintezės procesų varstomųjų 
ląstelių citozolyje pasikeičia tirpinio kiekis. Šis procesas glaudžiai susijęs 
su hidroaktyvia žiotelių reakcija.
7.2.2. transpiraciją veikiantys veiksniai
Transpiracijos procesas veikia pagal Daltono dėsnį, vyksta esant por-
cialinių slėgių skirtumui, bet neįvertintos augalo biologinės savybės, jų 
adaptacija prie aplinkos veiksnių. Augalui pradėjus žioteliniu ir nežioteli-
niu būdu reguliuoti išgarinamo vandens kiekį, procesas vyksta lėčiau nei 
pagal Daltono dėsnį.
Daltono dėsnis: Kiekviena dujų mišinio komponentė sukelia savo slėgį, 
kuris vadinamas daliniu arba porcialiniu slėgiu. Bendras mišinio slėgis 
yra lygus slėgių sumai
ŠVIESA. Varstomosiose ląstelėse esantys chloroplastai reaguoja į švie-
sos intensyvumą. Kuo stipresnė šviesa ir didesnis chlorofilo kiekis chlo-
roplastuose, tuo intensyvesnė transpiracija. Net esant išskaidytai šviesai 
augalo transpiracijos intensyvumas padidėja 30–40 %. Žiotelės atsiveria, 
nes šviesos kvantai (hν) suintensyvina varstomosiose ląstelėse esančiuose 
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chloroplastuose fotosintezės procesą. Varstomosiose ląstelėse pasikeičia 
vandens potencialas Ψw. Vanduo iš aplinkinių ląstelių teka koncentracijos 
suvienodėjimo kryptimi, t. y. į varstomąsias ląsteles (hidroaktyvi žiotelių 
reakcija). Jos atsiveria (40 pav., A). Padidėjus ląstelių citoplazmos pralai-
dumui, suintensyvėja vandens išgarinimas. Dėl garavimo sumažėjus van-
dens kiekiui varstomosiose ląstelėse, pastarosios užsiveria (40 pav., B). 
Šviesos srautas turi įtakos ir dujų apykaitai.
Vakuolė      Žiotelė
K+ jonai 
Branduolys
Ląstelės sienelės    Epidermio ląstelės
hv
A  b




DIRVOŽEMIO DRĖGNIS. Mažėjant dirvos drėgniui, sumažėja van-
dens kiekis augaluose ir jų geba įsiurbti dirvožemyje esantį surištą van-
denį. Dėl šios priežasties lėtėja transpiracija. Juo didesnė neigiama dirvo-
žemio Ψп (osmosinis potencialas) reikšmė, tuo mažesnis transpiracijos 
intensyvumas (Tint.). 
SANTYKINIS ORO DRĖGNIS. Sausas oras didina transpiraciją. 
Atmosferai esant pakankamai prisotintai drėgmės, žiotelės užsiveria. 
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Tada perteklinis vandens kiekis yra išspaudžiamas per hidatodes, t. y. 
vyksta gutacijos procesas.
TEMPERATŪRA. Juo aukštesnė temperatūra, tuo intensyvesnė 
transpiracija dėl augalo poreikio reguliuoti savo terminį režimą. 
ANGLIES DIOKSIDO KIEKIS. Mažesnis anglies dioksido kiekis padi-
dina varstomųjų ląstelių turgorą ir veikia žiotelių varstymąsi, tačiau tam 
turi įtakos ir anglies dioksido prijungimo prie organinių junginių būdai. 
C3 tipo augalų anglies dioksidas jungiasi su penkiaatomiu sacharidu ribu-
lioze, susidaro nestabilus 6 anglies atomus turintis junginys, toliau skylan-
tis į dvi 3-fosfoglicerino rūgšties molekules. Taip susidaro pirmas stabilus 
fotosintezės produktas. Šio tipo fotosintezę vykdo daugelis mūsų zonos 
augalų, generatyvinius organus dažniausiai suformuojančių pirmoje vasa-
ros pusėje. C4 tipo augalų pirmieji CO2 asimiliavimo produktai yra oksi-
lacto ir obuolių rūgštys, grandinėje turinčios keturis anglies atomus. Šiam 
tipui priskiriami karštesnių zonų augalai, priklausantys miglinių (Poaceae), 
viksvuolinių (Cyperaceae), burnotinių (Amaranthaceae), astrinių (Aste-
raceae) šeimoms. Šio tipo augalai yra produktyvesni nei C3 tipo augalai, 
dalis fotosintezės reakcijų vyksta nediferencijuoto asimiliacinio audinio – 
mezofilio – ląstelėse, kita dalis – renkamosiose ląstelėse. C4 tipo augaluose 
beveik nevyksta fotokvėpavimo procesas, nes juose anglies dioksidą fik-
suoja fermentas – fosfoenilpiruvatkarboksilazė (PEP). C3 tipo augaluose 
CO2 fiksuoja ribuliozės difosfatkarboksilazė, kuri gali fiksuoti ir deguonį 
(tampa oksigenaze). Toks deguonies fiksavimas gali įvykti, kai žiotelės yra 
užvertos ir tarpuląsčiuose trūksta anglies dioksido. Fotokvėpavimo proce-
sas augalų produktyvumą gali sumažinti 20–50 %. CAM  tipo fotosintezės 
tipas būdingas sausose vietose augantiems storalapiams augalams, kurie 
priklauso storalapinių (Crassulaceae) šeimai. CAM augalų žiotelės dėl jų 
augavietėms būdingos aukštos temperatūros būna praviros naktį, tada į 
jas difunduoja anglies dioksidas. Jį prisijungia toks pat akceptorius (PEP) 
kaip ir C4 augalų. Dieną, kai žiotelės užvertos, anglies dioksidas atsipalai-
duoja ir baigiama vykdyti fotosintezė. Taip augalai taupo vandenį ir gauna 
fotosintezei vykti būtiną anglies dioksidą (41 pav.)
VĖJAS. Jis pašalina garus nuo augalo paviršiaus, dėl to suintensyvėja 
vandens išgarinimas iš augalų, ypač turinčių plonesnę kutikulę. Transpi-
racija ypač suintensyvėja dėl sausvėjų, nes vėjas lanksto lapą, o karšto oro 
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srautai patenka į tarpuląsčius. Dėl šios priežasties transpiracija suinten-
syvėja jau pirmajame etape. Susilpnėja augalo savireguliacijos galimybės: 

















41 pav. c3 ir c4 (1) augalų žiotelės atvertos visą dieną, cAM (2) – ryte atver-
tos, dieną užvertos 
(https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Diffrences_in_Stomata_Opening_Throughout_the_
Day_for_C3_plants_and_CAM_plants_(1).svg
AUGALO LAPŲ KIEKIS. Juo augalas lapuotesnis, tuo didesnis išgari-
nimo paviršius. Paprastai tokiuose lapuose bus daugiau žiotelių, intensy-
vesnė dujų apykaita ir išgarinamas didesnis vandens kiekis. Svarbu ne tik 
lapų kiekis, bet ir jų architektonika, t. y. lapų prisisegimo kampas.
Netgi tos pačios rūšies skirtingų veislių augalų lapų kampas skiriasi. 
Miglinių šeimos augalai, priklausantys erektofiliniams (lapų prisisegimo 
kampas yra apie 60° nuo horizonto), apsisaugoti nuo perkaitimo turi 
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sąvarines ląsteles (42 pav.). Esant aukštai temperatūrai šių ląstelių pagalba 
lapai susisuka, taip sumažindami savo paviršių. 
Sąvarinė ląstelė
↓
42 pav. eraičino (Festuca sp.) lapo anatominė sandara  
(nuotr. aut. v. stukonis)
(http://www.lmaleidykla.lt/ojs/index.php/zemesukiomokslai/article/viewFile/2637/1473)
LAPO PLOTAS IR ŽIOTELIŲ SKAIČIUS. Šie du rodikliai tiesiogiai 
koreliuoja su transpiracijos intensyvumu, t. y. juo daugiau didesniame 
lapo plote žiotelių, tuo intensyvesnė transpiracija.
ŠAKNŲ IR ŪGLIŲ SANTYKIS. Juo didesni lapai ir geriau išsivystę 
ūgliai, tuo daugiau vandens prarandama. Esant didesniam šaknų pavir-
šiaus plotui, lyginant su antžemine dalimi, transpiracija intensyvėja. Dėl 
didesnio aktyvaus šaknų ploto yra galimybė aprūpinti augalą pakankamu 
vandens kiekiu.
VANDENS KIEKIS LAPUOSE. Bet koks vandens sumažėjimas augale 
(jo dalyse) slopina transpiraciją, kurios intensyvumą lemia ląstelių sulčių 
koncentracija. Transpiracijai svarbu ir ląstelių sienelių elastingumas: dėl 
nedidelio elastingumo, prarandant vandenį, ląstelės sumažėja iki minima-
laus dydžio. Tokių ląstelių vandens potencialui susilyginus su osmosiniu 
potencialu (Ψw = Ψп), jos plazmolizuojasi. Tai tampa transpiracijos suma-
žėjimo priežastimi.
AUGALO VYSTYMOSI TARPSNIS. Augalui ar jo organui senstant, 
transpiracija dėl biogenetinių dėsnių mažėja. Žiotelių varstymuisi būdin-
gas specifinis paros ritmas ir pagal tai išskiriamos tokios augalų grupės:
augalai, kurių žiotelės naktį visada užvertos, o rytą atsiveria ir •	
tolesnė veikla priklauso nuo aplinkos sąlygų. Sumažėjus vandens 
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kiekiui, žiotelės užsiveria, o esant pakankamam kiekiui – atsive-
ria. Šiai grupei priklauso javai;
augalai, kurių žiotelių veiklą nakties metu lemia dienos tempe-•	
ratūros. Jei dieną žiotelės būna užvertos, jos atsiveria naktį, ir 
atvirkščiai. Tokių augalų lapų kutikulės sluoksnis plonas. Šiai gru-
pei priklauso liucernos, dobilai, runkeliai, saulėgrąžos;
augalai su storesniu kutikulės sluoksniu. Jų žiotelės naktį visada •	
atvertos, o diena – kaip ir kitų augalų grupių, priklausomai nuo 
aplinkos sąlygų, atsiveria arba užsiveria. Šiai grupei priklauso 
kopūstai, bulvės.
Paprastai naktį augalų transpiracija labai sumažėja dėl padidėjusio oro 
drėgnio, sumažėjusios temperatūros, apšvietos nebuvimo. Nakties meto 
transpiracija sudaro vos 3–5 % dienos metu išgarinamo vandens kiekio. 
klausimai
Kokia transpiracijos reikšmė augalo vandens balanse ir kokios jos 1. 
atliekamos funkcijos?
Kokie žinomi lapų tipai pagal žiotelių išsidėstymą juose?2. 
Kokia yra žiotelių sandara?3. 
Dėl kokių priežasčių žiotelės gali varstytis?4. 
Kaip charakterizuojami augalai pagal vandens išgarinimą?5. 
Kokie žiotelinės transpiracijos etapai?6. 
Kaip žiotelės geba reguliuoti  vandens išgarinimo procesą?7. 
Kokie žinomi žiotelių varstymosi (reakcijos į aplinkos sąlygas) 8. 
tipai?
Kokie egzogeniniai veiksniai reguliuoja transpiracijos procesą?9. 
Kokie endogeniniai veiksniai reguliuoja transpiracijos procesą?10. 
Kaip augalo vystymosi tarpsniai susiję su augalų transpiracija?11. 
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kAi kuRieMs AugAlo fiziologiniAMs 
pRocesAMs
8.1. vAndens ReikšMė sėklų dygiMui
Augalo ontogenezė apima būdingiausius jų gyvenimo laikotarpius nuo 
embrioninio etapo iki senėjimo, pasibaigiančio natūralia arba staigia 
mirtimi. 
Embrioninis etapas prasideda gemalo formavimusi motininiame 
augale (embriogenezė) ir jo susiformavimu bei tęsiasi iki sudygimo (ramy-
bės laikotarpis). Šiuo laikotarpiu sėkloje sumažėja vandens, sėklapradyje 
sukaupiamos maisto medžiagos, augimo reguliatoriai. Juvenilinis eta-
pas prasideda sėklos dygimu ir tęsiasi iki žiedų susiformavimo. Brandos 
etapo būdingiausias požymis – generatyvinių arba vegetatyvinių daugi-
nimosi organų susiformavimas, pasibaigiantis apsidulkinimu ir apsivaisi-
nimu. Derėjimo etapas tęsiasi iki visiškos sėklų ir vaisių brandos. Senė-
jimą skatina vandens trūkumas, kai kurie sunkieji metalų jonai, perteklinis 
fosforo trąšų kiekis, atmosferos užterštumas. Juvenilinio etapo pradžia – 
sėklos sudygimas. Augalų sėklos sudygsta, kai pro luobelę praeina vanduo, 
ir yra nutraukiamas ramybės laikotarpis (42 pav.). Paveiksle pateikti žirnio 
dygimo etapai, būdingi ontogenezės juvenilinio etapo pradžiai. 
Sėklos dygimas yra sudėtingas procesas, priklausantis nuo daugelio jį 
skatinančių ar slopinančių veiksnių. Kad jos sudygtų, pirmiausia vanduo 
turi patekti per sėklos luobelę.
Sėklų luobelė yra išsivysčiusi iš motininio audinio – integumento. 
Luobelė gali būti sumedėjusi, sausa, mėsinga, plaukuota. Jos pagrindinis 
uždavinys – apsaugoti viduje esančius gemalą ir endospermą su atsarginė-
mis maisto medžiagomis. Didelę luobelės dalį sudaro sacharidai, gali būti 
gleivių. Skirtingų augalų rūšių endospermai skiriasi struktūra ir funkcijo-
mis. Endospermas taip pat gali reaguoti į šviesos signalus, ir, sąveikauda-
mas su embrionu, skatinti jo augimą. 
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43 pav. dviskilčių augalų (žirnio) dygimo etapai: i – sausa sėkla; ii – sėklos 
brinkimas (vandens patekimas per mikropilę); iii – luobelės plyšimas; iv – 
gemalinės šaknelės (1) pasirodymas; v – gemalinio daigelio (2) pasirodymas; 
vi – skilčialapių (3) pasirodymas 
(https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Seed_Germination.png#/media/File:Seed_Germina-
tion.png)
Nors sėklos skiriasi vandens kiekiu jose, tačiau šio vandens nepakanka 
joms sudygti. Sausose sėklose esantis vanduo sudaro apie 10–15 %, bet 
jis yra susijungęs su organiniais junginiais ir mineralinėmis medžiagomis, 
todėl paprastai nedalyvauja medžiagų apykaitoje. Sėklos pradeda dygti, 
kai jose vanduo sudaro 35–60 %, lyginant su jos orasause mase. Reikiamas 
vandens kiekis priklauso nuo jų endosperme sukauptų vyraujančių atsar-
ginių maisto medžiagų. 
Kai kurios sėklos lengvai sudygsta, kai aplinkoje yra pakankamas van-
dens kiekis. Tačiau apie sėklą turi būti ne mažiau kaip 6 % jai prieinamo 
vandens. 
Kitų sėklų ramybės laikotarpiui nutraukti reikalinga stratifika-
cija, t. y. priklausomai nuo augalo rūšies ir sėklos subrendimo, ilgalaikis 
sėklų laikymas žemų temperatūrų drėgnoje aplinkoje esant pakankamai 
aeracijai.
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Stratifikacija [lot. stratum — sluoksnis + facio — darau] – augalų sėklų 
dygimo spartinimas, prieš sėją jas laikant drėgname smėlyje, žemesnės 
arba normalios temperatūros sąlygomis
Daiginant sėklas, dar nevisiškai pasibaigus šaltajai stratifikacijai, atsi-
randa antrinė, arba indukuota, ramybė, kuri prilygsta giliajai (organi-
nei) ramybei. Gemalas praranda galią normaliai augti, ir vėl reikalinga 
tokia pat ilga šaltoji stratifikacija.
Egzistuoja vadinamos „kietalukštės“ sėklos, kurių luobelė yra nepra-
laidi vandeniui. Norint kad jos sudygtų, reikia pašalinti luobelės vienti-
sumą. Šis procesas vadinamas skarifikacija. Natūraliai gamtoje luobelę 
pažeisti gali staigūs ir dideli temperatūrų svyravimai, aštrios smėlio dale-
lės. Dirbtiniu būdu luobelę galima pažeisti mechaniškai – trinant smėliu, 
paveikus verdančiu vandeniu.
Skarifikacija – (lot. scarificatio – pradraskymas) – mechaninis augalų 
sėklų kietosios luobelės pažeidimas, skatinantis greitesnį sėklų sudygimą
Sėklų daigumą lemiantys veiksniai yra vanduo, temperatūra, deguo-
nies kiekis (aeracija), šviesa arba tamsa. 
Daugumos augalų dygstančioms sėkloms būtinos geros aerobinės sąly-
gos. Vandens augalų, ryžių (užmirkstančių dirvų augalai) sėklos dygsta 
minimalaus deguonies (0,5–4,3 %) aplinkoje. Oro deguonies daugelio 
augalų sėkloms visiškai pakaktų, jei jo nesulaikytų deguoniui nelaidi luo-
belė. Ši luobelės savybė yra viena iš sąlygų sėklų ramybei palaikyti. 
Kai kurioms sėkloms sudygti šviesa nereikalinga. Yra sėklų, kurių 
sudygimą šviesa pagreitina, kitoms – būtina daigumo sąlyga, tačiau svar-
biausias veiksnys yra vanduo. Esant nepalankioms sąlygoms – trūkstant 
drėgmės, sėklos nedygsta. Dėl dehidratacijos pasikeičia sėklos cheminių 
junginių redokso būsena, nes jose gaminasi reaktyvūs deguonies tarpiniai 
produktai.
Sėklų brinkimo pirmajame etape vanduo siurbiamas dėl matriksinio 
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potencialo, kuris priklauso nuo makromolekulių hidratacinių jėgų. Kra-
kmolas geba sugerti iki 35 %, o baltymai – net 250 % vandens, lyginant su 
jų tūriu. Hidratacijos proceso metu dalis energijos išsiskiria šilumos pavi-
dalu, todėl vanduo, apsupęs makromolekules, laikosi didele jėga ir įgauna 
ledo struktūrą. Hidratacija priklauso ir nuo pH, nes kinta koloidinių dale-
lių krūviai. Didinant temperatūrą, hidratacija spartėja. Sėkloms brinks-
tant, energija panaudojama ląstelių sienelių tūriui didinti, nes turgoras 
trukdo vandeniui patekti į vidų. 
Redoksas – tai oksidacijos-redukcijos reakcijos, kurių metu susiformuoja 
redukcijos potencialas ∆E. Elektronai teka iš žemo redokso junginių į 
aukšto potencialo junginius
Sėklos išbrinksta, kai vanduo patenka į jas adsorbcijos būdu (44 pav.). 
Prasideda biocheminiai ir morfologiniai procesai, sustiprėja kvėpavimas, 
aktyvinami hidrolazės fermentai. Atsarginės maisto medžiagos transfor-
muojasi į lengvai pasisavinamas judrias formas. Susidaro poliribosomos ir 
prasideda baltymų ir kitų medžiagų sintezė.
Vienaskilčių augalų dygstančiose sėklose atsargines maisto medžia-
gas skaido skydelio epitelinio ir endospermo aleurono sluoksnių ląstelės: 
pirmiausiai panaudojamos arti skydelio esančios endospermo medžiagos. 
Skydelyje ir endosperme iš junginių išlaisvinami  augalų hormonai auksi-
nai, giberelinai ir zeatinas. Jie suaktyvina H+–siurblio (protoninio) veiklą, 
dėl to padidėja endospermo rūgštingumas. Jam didėjant, aktyvėja hidro-
lizės procesai.
Skydelis taip pat yra ir siurbimo organas, per kurio ląstelių plazmo-
lemą į jų citoplazmą patenka cukrus, aminorūgštys, neorganiniai katijonai 
ir anijonai. Visi jie per apytakos sistemą patenka į augantį gemalą. San-
dėliuotų organinių junginių panaudojimą reguliuoja fitohormonai. Skyde-
lio sekreciją skatina citokininai ir giberelinai. Giberelinai svarbūs ne tik 
dygimo pradžioje, bet ir tolesniam gemalo ląstelių augimui. Citokininai 
suaktyvina ląstelių dalijimąsi.
Fermentų aktyvumas dygimo metu keičiasi. Jį gali nulemti fermentų 
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atsipalaidavimas iš junginių ir jų pernešimo intensyvumas iš kitų sėklos 
dalių, aktyvumo padidėjimas ir naujų fermentų sintezė.
Hidrolazės – fermentai, katalizuojantys cheminių ryšių (C-O, C-N, C-S) 
skaidymą dalyvaujant vandeniui.
Reakcijos pavyzdys: AB + H2O → AOH + BH
44 pav. dygimo metu sėkloje vykstantys procesai
(http://lom.emokykla.lt/MO/Biologija/805.html)
Trečiajame brinkimo etape įsivyrauja osmosinės brinkimo jėgos (arba 
pradeda vyrauti osmosinis potencialas), nes tįstančiose dygstančios sėklos 
gemalo ląstelėse susidaro vakuolės. Pirmieji brinkimo etapai yra grįžta-
mieji, paskutinysis – dažniausiai negrįžtamasis.
Sėklų daigumą reguliuoja du tarpusavyje antagonistiniai augalų hor-
monai: abscizo rūgštis (ABR, žr. 6 sk.) ir giberelinai. ABR dalyvauja sėklų 
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ramybės indukcijoje ir reguliavime bei slopina sėklų daigumą. Ji svarbi, 
kai reikia slopinti per daug ankstyvą daigumą. O giberelinai,  priešingai, 
skatina sėklų ramybės laikotarpio nutraukimą ir daigumą. 
Sėklų ramybės ir daigumo procesų pradžią veikia ir kiti augalų hormo-
nai ir reguliatoriai. 
Sėklų daigumas priklauso ir nuo alelochemikalų, įvairių fitotoksinų. 
Kai kurių augalų sėklos (Orchidaceae šeima) sudygsta, kai dirvožemyje yra 
grybų, su kuriais jie sudaro endotrofinę mikorizę. Grybai į aplinką išskiria 
vitaminus ir hormonus, reikalingus sėkloms sudygti. 
8.2. vAndens ReikšMė iR tRAnsfoRMAcijos 
fotosintezės iR kvėpAviMo pRocesuose
FOTOSINTEZĖ. Tai procesas, kurio metu, naudojant šviesos kvan-
tus, yra sintetinamos organinės medžiagos iš vandens (H₂O) ir anglies 
dioksido (CO2) molekulių, dalyvaujant fotosintezės pigmentams (chloro-
filai – augaluose, bakteriochlorofilas ir bakteriorodopsinas – bakterijose) 
(45 pav.).
45 pav. fotosintezės proceso schema 
(https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Fotosynteza3.png)
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Pirmajame fotosintezės proceso etape (šviesinėje fotosintezės stadi-
joje, arba fotocheminiame etape), chloroplastų tilakoiduose (46 pav.) pro-
cesas vyksta pagal šią schemą:
H2A + 2 fotonai → 2 ē + 2 H
+ + A      (8.1)
Jei „A“ bus H₂O – tai oksiduosis į O₂. Šis procesas būdingas augalams, 
vadinamas fotolize ir vyksta taip:
12 H₂O + fotonai → 6 O₂ + 24 H+ + 24 ē    (8.2)
Vandens disociacija vyksta etapais:
1–asis etapas 2 H₂O + 2 ē → H2 + 2OH
–   (8.3)
2–asis etapas  4 OH– → O₂ + 2 H₂O + 4 ē   (8.4)
Taip deguonis, šalutinis fotosintezės proceso produktas, pasigamina 
iš suskaidytos vandens molekulės, o chlorofilo molekulė atgauna prarastą 
elektroną (šviesos kvantų poveikis) iš fotolizės metu disocijuojančios van-
dens molekulės.
46 pav. chloroplastų ultrastruktūros modelis: 1 – išorinė membrana; 2 – 
tarpmembraninė ertmė; 3 – vidinė membrana; 4 – stroma; 5 – tilakoido 
liumenas; 6 – tilakoido membrana; 7 – grana (granos lamelė); 8 – tilakoidas 
(stromos lamelė); 9 – krakmolo grūdeliai; 10 – ribosoma; 11 – plastidės dnR; 
12 – plastoglobulinas (lipido lašelis) 
(https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Chloroplaste-schema.png)
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Fotolizė – medžiagų skilimas dėl regimosios arba ultravioletinės 
spinduliuotės poveikio. Sinonimas – fotocheminė disociacija
Susidaręs atominis vandenilis (H+–jonai) sąveikauja su nukleotidu 
NADP+. Pastarasis redukuojasi iki NADPH ir transportuoja vandenilio 
jonus į chloroplastų stromą, kur vyksta antrasis fotosintezės etapas – 
tamsinė fotosintezės stadija, arba Kalvino ciklas.
Taigi vandens transformaciją ir pirmajame fotosintezės etape daly-
vaujančius bei susidariusius junginius galima perteikti tokia lygtimi:
2 H₂O + 2 NADP+ + 2 ADP + 2P1 + šviesa → 2 NADPH + 2 H
++  
2 ATP +O₂  (8.5)
Fotosintezės proceso metu oksiduojantis vandens molekulei, Ca ir 
įvairių oksidacijos laipsnių turintys Mn atomai laikinai prisijungia van-
dens elektronus ir po vieną perduoda į elektronų pernašos grandinę.
Chloroplastuose vyksta ne tik fotosintezės procesas, bet jų stromoje 
funkcionuoja genetinis ir baltymų sintezės aparatai, vykdantys DNR ir 
RNR, aminorūgščių sintezę. Ten vyksta riebalų rūgščių, lipidų, fitohor-
monų (auksinų, citokininų, abscizinų ir giberelinų), vitaminų sintezės 
procesai. Chloroplastų ir mitochondrijų apvalkalėlių išorinėse membra-
nose yra porinų. Per pastaruosius, kurie veikia kaip paprastos difuzinės 
poros (chloroplastų išorinėje membranoje poros veikia kaip selektyvus fil-
tras), į šias organeles ir patenka vanduo. 
LĄSTELINIS KVĖPAVIMAS. Svarbiausias šio proceso rezultatas – 
ATP sintezė, naudojant organinius junginius (laisvieji sacharidai, atsar-
giniai sacharidai, riebalai ir baltymai, pastarieji trys procese dalyvauja po 
hidrolizės procesų). Kvėpavimo procesas išreiškiamas šia lygtimi:
C6H12O6 + O2 → 6 CO2 + 6 H2O + 2880 kJ mol
-1   (8.6)
Mitochondrijos (47 pav.) atsakingos ne tik už kvėpavimo procesą ir 
ATP sintezę, bet vykdo ir nukleotidų, aminorūgščių, lipidų, vitaminų sin-
tezes, dalyvauja fotokvėpavimo ir fosforilinimo procesuose, vykdo aktyvią 
baltymų ir metabolitų pernašą iš/į citozolį.
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Didžioji dalis ATP pasigamina chemoosmoso būdu, H+ jonams judant 
ATP sintazės kanalu. Jie grįžta atgal į matriksą ir atiduoda savo elektronus 
ADP, kad jis prisijungtų fosfatą. Energija gaunama, kai protonai juda pagal 
koncentracijos gradientą. Proceso metu:
Elektronai iš NADH (arba fotosintezės metu iš chlorofilo mole-•	
kulės) keliauja elektronų pernašos grandine. Kai kurie nešikliai 
(protonų pompos, aktyvusis transportas) perkelia protonus per 
membraną.
Dėl protonams nepralaidžios fosfolipidinės membranos vienpusis •	
jų judėjimas sukuria protonų gradientą, arba koncentracijų skir-
tumą, skirtingose membranų pusėse. H+ perteklius vienoje mem-
branos pusėje padeda susidaryti elektros gradientui, o šis elektro-
cheminis gradientas turi potencinės energijos.
Protonai iš didesnės koncentracijos į mažesnę juda membranos •	
baltymais kanalais su fermentu ATP-sintaze. Judėjimo metu atpa-
laiduotą energiją fermentas panaudoja ATP sintezei: ADP + Pi → 
ATP.
47 pav. Mitochondrijų sandara 
(By Lithuanian translation of File:Animal mitochondrion diagram en.svg - File:Animal mitochondrion 
diagram en.svg, Viešo naudojimo, https://commons.wikimedia.org/w/index.php?curid=40598177)
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Be ATP sintezės, paskutiniuose etapuose vyksta elektronų (iš NADH 
ir FADH2) susijungimas su protonais ir deguonies molekule. Matrikse 
jie suformuoja vandens molekulę. Deguonis yra galutinis elektronų 
akceptorius.
Chemoosmoso procesas vyksta ir prokariotų ląstelėse. Eukariotų ląs-
telėse elektronų nešikliai ir ATP-sintazė yra vidinėje mitochondrijų mem-
branoje, o prokariotų – plazminėje membranoje.
Prokariotų ląstelėse aerobinio kvėpavimo metu pasigamina 38 ATP 
molekulės (po 2 glikolizės ir Krebso cikle).
Eukariotų ląstelėse 2 ATP molekulės prarandamos, kai elektronai per-
keliami iš citoplazmos (glikolizės procesas) į Krebso ciklą mitochondrijose 
vykstant pereinamosioms reakcijoms (48 pav.). Krebso ciklas – tai trikar-
boninių rūgščių, arba citrinos rūgšties, ciklas, kai didelis kiekis potencia-
lios cheminės energijos atlaisvinamas iš acetil–CoA molekulės oksidaci-
jos-redukcijos reakcijų metu ir perduodama elektronų nešikliams, arba 
kofermentams. Pagrindinis kofermentas yra NAD+. Piruvo rūgštis (piru-
vatas) į Krebso ciklą patenka po dekarboksilinimo, arba 1 CO2 molekulės 
atskyrimo.
Glikolizė – tai gliukozės oksidacija į piruvo rūgštį (piruvatą).
Dažniausiai tai pirmoji sacharidų katabolizmo stadija. Procesui 
nereikalingas deguonis.
Cukraus molekulės oksiduojamos, atpalaiduojama energija, atomai 
pertvarkomi į 2 piruvo rūgšties molekules. 
NAD+ redukuojamos į NADH, ATP pasigamina substratinio fosforilinimo 
būdu
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48 pav. krebso ciklo reakcijos 
(https://de.wikipedia.org/wiki/Zellatmung#/media/File:TCA_cycle.svg )
Elektronų pernašos grandinėje (49 pav.) iš 1 gliukozės molekulės 
sugeneruojamos 34 ATP molekulės: 3 ATP molekulės dešimčiai NADH (iš 
viso 30) ir 2 ATP kiekvienai FADH2 (2 FADH2 molekulės – iš viso 4 ATP 
molekulės).
Elektronų pernašos sistema atkuria kofermentus NAD+ ir FAD, kurie 
vėl gali būti panaudojami glikolizėje ir Krebso cikle.
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Prokariotai energijos gali gauti ne tik oksiduodami organinius jungi-
nius, bet ir neorganinius. Kai kuriais atvejais tuose procesuose turi daly-
vauti ir vanduo:
2 S + SO2 + H2O → 2HSO4
- + 2H+ (8.7)
Atmosferos, arba tripletinis, t. y. nesužadintas, deguonis, yra biradika-
las, t. y. turi du nesuporuotus to paties sukinio elektronus, ir nėra linkęs 
reaguoti su dažniausiai turinčiomis 2 suporuotus elektronus organinėmis 
molekulėmis. Metabolizmo metu jis įgyja aktyvias formas, arba reaktyvius 
deguonies junginius, ir, prisijungiant po 1 elektroną, pasigamina super-
oksidas (O2
*-), vandenilio peroksidas (H2O2), hidroksilo radikalas (*OH). 
Vienam iš nesuporuotų deguonies elektronų pakeitus sukinį, 2 laisvi elek-
tronai sudaro porą, ir molekulė pereina į singulentinę (sužadintą) būseną. 
Pirmasis (deguonies sužadinimo) redukcijos etapas priklauso endogeni-
nėms reakcijoms, kitos – egzogeninėms (50 pav.). 
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Tripletinis  
   deguonis
Singulentinis 











50 pav. tripletinio deguonies sužadinimas ir redukcija
(http://www.plantstress.com/articles/oxidative%20stress.htm)
Daugiausiai aktyvių, biologiškai pavojingiausių deguonies jungi-
nių – singulentinis deguonis, superoksidas, vandenilio peroksidas, susi-
daro fotosintezės ir kvėpavimo procesų, vykstančių pernešant elektro-
nus, metu. Neutralizuojant šias aktyvias formas gaunamas galutinis 
produktas – vanduo.
Chloroplastų tilakoidų membranose egzistuoja trys galimos aktyvaus 
deguonies gamybos vietos. Tai:
a) vieną elektroną turintis deguonis gali būti gaminamas iš tripleto 
chlorofilo šviesos šalinimo komplekse (51 pav., A);
b) superoksidas ir vandenilio peroksidas gali „nutekėti“ iš PSII (foto-
sistema II) oksiduojančios (vandens skilimo) pusės (51 pav., B);
c) tris elektronus turinčio deguonies kiekis gali būti „sumažinatas“ iki 
superoksido ferredoksino pagalba PSI (fotosistema I) dalyje (51 pav., C).
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51 pav. Aktyvaus deguonies formų galimos susidarymo vietos chloroplastų 
tilakoiduose (Q – plastochinonas; pc – plastocianinai; cytb6 – citochrom-bgf 
kompleksas, kuris padeda jonams patekti iš stromos į tilakoido ertmę)
(http://www.plantstress.com/articles/oxidative%20stress.htm)
FOTOKVĖPAVIMAS – tai augalų metabolizmo procesas, kurio metu 
fermentas RuBPCO (ribuliozės difosfatkarboksilazė) prie RuBP (ribuliozės 
-1,5difosfatas) prijungia ne anglies dioksidą (fotosintezės proceso antrojo 
etapo – Kalvino ciklo pradžia), bet deguonį (52 pav.). Kalvino ciklo pra-
džioje RuBPCO yra pusiausvyroje su edeno formos keto–enol–tautomeru 
(2). Prisijungus CO2, susidaro dvi 3–fosfoglicerato molekulės (3); o prisi-
jungus deguonies molekulę, susidaro du junginiai: 3–fosfoglicerato kinazė 
(4) ir 2–fosfoglikolatas (4). Pastarasis junginys yra toksiškas, jo negalima 
panaudoti Kalvino ciklo reakcijose. 
Fotokvėpavimo proceso metu chloroplastuose pasigaminęs toksiškas 
junginys yra neutralizuojamas reakcijų, vykstančių ir kitose organelėse: 
peroksisomose bei mitochondrijose.
Neutralizavimui panaudojamas deguonis ir į aplinką išskiriamas 
anglies dioksidas. Mitochondrijų citochromoksidazės katalizuoja bio-
logiškai saugią deguonies molekulės redukciją iki vandens. Fotokvėpa-
vimo proceso metu susidaro vandenilio peroksidas (H₂O₂). Šis junginys 
yra aktyvus. Tai yra signalas kitiems redokso procesams, nes įjungiamas 
augalų apsaugos mechanizmas.
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52 pav. fotokvėpavimo proceso pirmųjų reakcijų galimi variantai: co2  arba 
o2  prisijungimas 
(https://commons.wikimedia.org/wiki/File:RuBisCO_reaction_CO2_or_O2.svg)
Didesni vandenilio peroksido kiekiai augalui taip pat toksiški, todėl 
katalazės, esančios peroksisomose, neutralizuoja junginį: 2 H₂O₂ → 2 H₂O 
+ O₂.
8.3. vAnduo iR AugAlų hoRMonų peRnAšA
Augalų augimo ir vystymosi procesus bei diferenciaciją reguliuoja ir 
skatina jų hormonų sistema. Hormonų biosintezė dažnai nėra lokalizuota: 
pasigaminę vienoje vietoje, jie pernešami pagal augalo poreikį. 
Augalų hormonų gamyba dažnai vyksta augalų meristemose. Iš ten jie 
gali būti pernešami: citoplazmos srautais iš ląstelės į ląstelę (simplastu), 
tarpuląsčių sistema (apoplastu), floemos rėtiniais indais kartu su organi-
nėmis medžiagomis ir  ksilemos trachėjomis arba tracheidėmis kartu su 
transpiracine srove iš šaknų. 
Yra žinomi aktyvintojai – auksinai, giberelinai ir citokininai,  ir slo-
pintojai – abscizinai ir etilenas (etenas). Pastaraisiais metais hormonais 
laikomi brasinosteroidai, jasmonatai ir strigolaktonai (53 pav.).
Brasinosteroidai kontroliuoja ląstelių ilgėjimą, atsparumą stresui 
ir ksilemos diferenciacijos procesus. Jasmonatai (JA) – lipidiniai hor-
monai – turi įtakos sėklų dygimui, šaknų augimui, yra savotiškas atsa-
kas į nekrotinių patogenų veiklą. Metabolitinių procesų metu jie pakinta 
į lakų junginį (metil-JA). Salicilo rūgštis (SA) – fenolinės prigimties 
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junginys – svarbus augalų apsaugoje kaip atsakas į biotropinių patogenų 
veikimą, esant abiotiniam stresui (sausra, sunkieji metalai). Salicilo rūgš-
tis, kaip ir jasmonatai, po metabolitinių procesų tampa lakiu junginiu 
metil-SA. Strigolaktonai skatina simbiozę su mikoriziniais grybais, vei-
kia lapų senėjimo procesus. Auksinai, abscizinai, citokininai, giberelinai, 
strigolaktonai ir salicilo rūgštis gali būti pernešami kartu su transpiracine 
srove (54 pav.).
Citokininų pernaša yra viena iš intensyviausių, nes vyksta ksilema. 
Giberelino rūgšties pirmtakas sintetinamas plastidėse, modifikuojamas 
endoplazminiame tinkle ir citozolyje, tik po to tampa aktyvus ir gali būti 















8. Vandens transformacijos ir reikšmė kai kuriems augalo fiziologiniams procesams
       IAR
       CK 






    Akropetalinis 
   transportas
     Citokininų ir
     strigolaktonų
     sintezė
54 pav. Auksinų, citokininų ir strigolaktonų sintezės vietos ir pernašos kryp-
tys (iAR – auksinai, ck – citokininai)
(https://plantcellbiology.masters.grkraj.org/html/Plant_Growth_And_Development3-Plant_Hor-
mones-Auxins.htm:)
Abscizinai (ABR) pernešami ksilema, floema ir parenchiminėmis ląs-
telėmis (apoplastu), panaudojant ATP. Sausros metu jų intensyvi sintezė 
vyksta šaknyse. Apoplasto pH pakitus (padidėjus), sumažėja pro membra-
nas galinčių praeiti judrių ABR formų. Žiotelėms užsivėrus reikiamus abs-
cizinus perneša specialūs transporteriai. Dėl to pernaša apoplastu, kaip ir 
auksinų, nėra pagrindinė.
Auksinai yra pernešami simplastu, apoplastu ir floema, nors artimoji 
pernaša (simplastu ir apoplastu) nėra pati svarbiausia. Didesni jų kiekiai 
pernešamii floema su metabolitais ir maisto medžiagomis. Poliariniu būdu 
pernešamos tik aktyvios auksinų formos. Pernaša periciklo ląstelėmis ir 
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gyvais jaunų rėtinių indų elementais yra gerokai lėtesnė. Auksinų pernaša 
per membranas yra susijusi su jonus transportuojančių baltymų akty-
vumu, ypač su protoninio siurblio – H+-ATPazės aktyvumu. Protoninis 
siurblys turi įtakos vandenilio jonų „išpumpavimui“ iš ląstelės. K+ – jonų 
kanalais į ląsteles patenka kalio jonai. Šių kanalų veiklą reguliuoja mem-
branos potencialas, todėl dėl atsako į auksinų veiklą membranos hiper-
poliarizuojasi. Ca++ jonų kanalų veikla glaudžiai susijusi su nuo auksinų 
priklausančiu žiotelių atsivėrimu.
Etilenas (etenas) yra lakus, todėl gali laisvai judėti per fosfolipidines 
membranas. Jo pirmtakas ACC (eteno eteris) yra judrus, todėl gali būti 
pernešamas kartu su kitais hormonais.
klausimai 
Dėl kokių priežasčių gali būti nutraukta sėklų ramybė?1. 
Kas yra antrinė sėklų ramybė?2. 
Kokios priežastys slopina sėklų brinkimą?3. 
Kuo svarbios hidrolazės sėklų dygimo metu?4. 
Koks fitohormonų vaidmuo sėklų dygimo metu?5. 
Kokios vandens transformacijos vyksta fotosintezės proceso 6. 
metu?
Koks ryšys egzistuoja tarp vandens ir aktyvių deguonies formų 7. 
fotosintezėje?
Kokias funkcijas vanduo atlieka kvėpavimo procese?8. 
Kodėl prokariotai geba susintetinti didesnį kiekį ATP nei 9. 
eukariotai?
Kokia yra fotokvėpavimo proceso reikšmė ląstelės metaboliti-10. 
niuose procesuose?
Kokie yra žinomi svarbiausi ląstelės hormonai?11. 
Kokia transpiracinių srovių įtaka pernešant augalų hormonus?12. 
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